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Abstrakt — Ks wurden die morphologische Variabilitiat und Innervierung des Perianths
und Andrézeums (unter besonderer Beriicksichtigung von Staminodien) bei vier in der Tschecho-
slowakei einheimischen Clematis-Arten [C. alpina (L.) MIiLLER subsp. alpina, C. integrifolia L.,
C. recta L., C. vitalba L.] mit dem Hauptziele verfolgt, zur morphologischen Wertung der Bliiten-
hiille und zur Klidrung der Nektariumverhéltnisse innerhalb dieser Gattung beizutragen. Die
Innervierung des Perianths, ebenso wie das Vorkommen bzw. Fehlen von Spaltéffnungen auf den
verschiedenen Blattkatoegorien weisen auf seinen Hochblattcharakter und auf seine Homologie
mit den Kelchbliattern heterochlamydeischer Ranunculaceen hin. Die bei allen vier untersuchten
Arten vorhandenen Staminodien (in besonders starker und mannigfaltiger Ausbildung bei
C. alpina) zeigen gleitende Uberginge zu den Staubblattern; auch die bei C. alpina festgestellte,
von den einzelnen Quirlen unabhéingige Stellvertretung der Staubblétter und Staminodien in ein-
und derselben Bliite, ferner die ebenfalls bei der genannten Art beobachtete, mit zunehmender
staminodialer Ausbildung merkbar und kontinuierlich absinkende Keimfahigkeit des Pollens und
schliesslich das Ausklingen des bei C. alpina und C. integrifolia vornehmlich auf den Staubbléattern
ent wickelten Nektariums im Staminodialbereich deuten darauf hin, dass es sich bei den Stamino-
dien (im Gegensatz zu den Perigonblédttern) tatsiéchlich um solche, d. h. um Androzealglieder
handelt. Ein Blittennektarium, dessen Bau und Sekretionsart festgestellt wurden, findet sich nur
bei C. alpina und C. integrifolia; es fehlt den wohl sekundér pollenbliitigen Arten C. recta und
C. wvitalba. Unterschiede in der Lokalisation dieses Nektariums sowie in anderen Merkmalen
zwischen den beiden Unterarten C. alpina (L.) MILLER subsp. alpina und C. alpina subsp. stbi-
rica (L.) O. Kunrtzr (bei letzterer nur auf Grund von Literaturangaben!) lassen es fraglich er-
scheinen, ob die Zusammenziehung beider Taxa in eine Art gerechtfertigt ist.

Das Ziel der vorliegenden Studie war es, vor allem zur morphologischen
Wertung der Bliitenhiille und zur Kldrung der Nektarinmverhéltnisse von
Clematis beizutragen. Beim erstgenannten Teilproblem bewihrten sich be-
sonders die gestaltliche Variabilitit der Perianthblitter und Staminodien,
deren zahlenmissiges Verhiltnis zu den fertilen Staubblittern, ferner Inner-
vierung der Bliitenhiille und Anwesenheit oder Fehlen von Spaltéffnungen
auf all den nntersuchten Gebilden; auch Unterschiede in der Keimfihigkeit
des Pollens fertiler Staubblitter und Staminodien sowie das Vorkommen
eines Nektarinms auf diesen beiden Blattkategorien konnten bei der Beur-
teilung ihrer morphologischen Zusammengehorigkeit herangezogen werden,
was indirekt fiir das Verstindnis des phylogenetischen Werdeganges der
Bliitenhiille, deren Nervatur ebenfalls Beriicksichtigung fand, von Bedeu-
tung ist.
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Material, Methodik und Terminologie

Aus der grossen, kosmopolitischen Gattung Clematis, die mehr als 300 Arten umfasst (ENGLER
1964), withlten wir fiir unsere Untersuchungen nur vier, auf dem Gebiete der Tschechoslowakei
wild wachsende Arten aus, und zwar C. recte L. und die verwandte C. vitalba L., beide aus der
Sektion Clematis, ferner C. integrifolia L. aus der Sektion Viorna (REICHENB.) PRANTL und C. al-
pina (L.) MILLER subsp. alpina aus der Sektion Atragene (L.) DC. (Nomenklatur und Gattungs-
gliederung nach TuTin 1964).

Ausschliesslich einheimische Arten wihlten wir deshalb aus, da wir zu unseren Untersuchungen
nur lebendes Material verwendeten, das fiir das Studium der Nektarsekretion erforderlich und fiir
das der Innervierung vorteilhaft ist. Das Untersuchungsmaterial stammte teils direkt von natiir-
lichen Standorten in der Tschechoslowakei, teils von Pflanzen aus dem botanischen Garten der
Karls-Universitit, wohin sie von diesen Standorten gebracht worden waren.

Die Innervierung wurde an mittels des Gefriermikrotoms angefertigten Bliitenquer-
schnitten verfolgt, wobei zur Deutlichmachung der Leitbiindel die Phloroglucin-Salzsiure-Reak-
tion auf Lignin zur Anwendung kam. Die Verschleimung von Membranen wurde
durch Ausfillung in absol. Alkohol, durch nachtrigliche Quellung bei Zusatz von Wasser und
durch Farbreaktionen (Kongorot, Rutheniumrot) wahrscheinlich gemacht. Zur vergleichenden
Prifung der Keimfahigkeit des Pollens von Staubblittern und Staminodien mit
Antherenrudimenten wurden bei einer der untersuchten Arten (C. alpina) Pollenkdrner aus eben
sich 6ffnenden Antheren entnommen (soweit die Antherenrudimente zwar noch voéllig ausge-
bildete Pollenkorner enthielten, sich aber nicht mehr 6ffneten, wurden jene vorher mit einer
feinen Nadel aufgeritzt) und sodann nach der Methode von LiDFORsS, wie sie HALLERMEIER (1922)
anwandte, in Verbindung mit der Methodik von Pruzsinszry (1960), die in vereinfachter Form
auch unter anderen Zielsetzungen zur Anwendung gekommen war (DAauman~N 1963a, 1963b,
1967a, 1967b), untersucht. In Vorversuchen ergab sich als optimale Rohrzuckerkonzentration fiir
den Pollen von C. alpina eine fiinf- bis sechsprozentige Lésung mit Kontrolle der Keimung
(Pollenschlauchbildung) am geeignetsten nach 3 Stunden. (PRrRUZSINSZKY, 1. c., gibt fur C. hybrida
eine Rohrzuckerlésung von 1-—109, als optimal an.) Bei der Prifung des Zuckergehaltes
von Schnitten kam mit Vorteil die FLickiaErsche Methode in der schon frither angege-
benen Modifikation (DAuMANN 1930) sowie die SEN¥Tsche Losung zur Anwendung. Die Art und
Weise der Nektarsekretion wurde durch direkte Beobachtung des Sekretionsvorganges.
sowohl an dicken Schnitten durch das Nektarium unter Paraffinol, als auch auf der Nektarium-
oberfliche in Luft nach der an anderer Stelle bereits geschilderten Methode (DaumMaNN 1931a)
festgestellt. Um eine annihernde Vergleichsmoglichkeit fiir die an verschiedenen Blattgebilden
derselben Bliite abgeschiedene Nektarmen ge zu gewinnen, wurden die Nektarmengen als
Flissigkeitssaulen in Haarkapillaren von gleicher innerer Weite verglichen. Die Priifung des
Nektars auf Inhaltsstoffe erfolgte mit Hilfe der SENnrrschen und FEmRLINGschen
Losungen (in Kapillaren) in der schon frither beschricbenen Weise (DAuMANN 1930).

Fir die Bliitenhiille aller untersuchten Clematis-Arten verwenden wir die Bezeichnung
Perigon. Beider Blitenhiille von C. alpina werden manchmal (z. B. ErcHLER 1875, MULLER
1881, WERrTH 1956) Kelch und Krone unterschieden, wobei die vier dussersten, zwischen den vier
Perigonblittern stehenden Staminodien als Kronblitter aufgefasst werden. Im Hinblick darauf,
dass diese vier zu dusserst stehenden Staminodien regelméssig und in jeder Bliite der genannten
Art durch eine kontinuierliche Reihe von gleitenden Ubergangsbildungen mit den fertilen Staub-
blittern verbunden erscheinen, fassen wir sie nicht als typische Krone auf, sondern neigen,
ebenso wie HiEpko (1965), in terminologischer Hinsicht PRANTL (1887) zu und bezeichnen demnach
die Bliitenhiille auch bei C. alpina als Perigon und die erwihnten, an Kronblitter erinnernden
Gebilde als Staminodien. Die mehr oder minder deutlich bei allen vier von uns unter-
suchten Arten an die fertilen Staubblitter zentrifugal, unmittelbar und ohne scharfe Grenze
anschliessenden, vielfach als ,,iussere Staubblitter'* (ScHOFFEL 1932 u. a.) bezeichneten und im
Vergleich mit den fertilen Staubblittern schon einigermassen modifizierten Gebilde mit noch
verhéltnismiigsig méchtigen und sich regelmiissig 6ffnenden Antheren sollen von uns auf Grund
der bereits erkennbaren ersten gestaltlichen Andeutungen staminodialer Umbildung und be-
sonders auf Grund der bei . alpina festgestellten Herabminderung der Keimfihigkeit ihres
Pollens schon als Staminodien, und zwar als staubblattihnlichste, bezeichnet werden.

Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina

Die Bliitenhiille wird in der Regel durch vier, in zwei alternierenden Kreisen
stehende Perigonblatter (Abb. 1) gebildet. An der Basis eines jeden
von ihnen befinden sich 5—7 stirkere Hauptnerven, die bogenformig zu
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seiner Spitze fithren. Von ihnen zweigen zahlreiche Seitennerven ab. Zwischen
den Nerven sind Anastomosen haufig. An Querschnitten durch den Sprossteil
unterhalb der Bliite erkennt man sechs Hauptleitbiindel, sekundéire Leit-
biindel sind nicht ausgebildet (vgl. PranTL 1887). Die Tepalen werden
meistens durch drei, aus drei Lakunen (Blattliicken) abzweigende Blatt-
spurstrange versorgt. Bei manchen (in der Regel dusseren) Perigonbldttern
zweigen aus der mittleren Lakune drei Blattspurstringe ab, so dass das
betreffende Tepal fiinfspurig ist (Abb. 3,
rechts). Im Falle von dreispurigen Tepa-
len verzweigt sich der mittlere Blatt-
spurstrang in der Regel noch im Bliiten-
boden oder an deren Insertionsstelle, die
seitlichen Blattspurstringe verzweigen
sich manchmal erst héher im Blatt.
Die Epidermiszellen der abaxialen Peri-
gonblattseite sind etwas gestreckt und
besitzen wellige Seitenwénde; auf dieser
Blattseite befinden sich Spaltéffnungen.
Die Oberhaut der adaxialen Tepalenseite
wird von fast isodiametrischen Zellen mit
missig gewellten Seitenwinden gebildet,
Spaltoffnungen fehlen hier. Zwischen den
Tepalen stehen vier spatelférmige Sta-
minodien (Abb. 9). Sie sind einspu-
rig, der einzige Mittelnerv verzweigt sich
erst im oberen, verbreiterten Stamino-
dinmteil. Die Nervatur ist mehr oder
minder geschlossen (Higpko 1965). Im
unteren, nicht verbreiterten Teil besteht
die Epidermis ab- und adaxial aus in der
Lingsachse des Staminodiums gestreck- — Clematis alpina (L.) MirLEr subsp. alpi-
ten Zellen mit geraden Seitenwéinden. :L\(lbl— Abb. 1. Perigonblatt (Tepal). —
T wns s ) - ; . b, 2. Zwischengebilde zwischen Peri-
'n seinem verbreiterten Apikalteil sind gonblatt und spatelformigem Stamino-
die Oberhautzellen beiderseits fast iso- dium. — Beide Abbildungen (del. M.
diametrisch und ungewellt. Auf beiden Ky~trovi) in Ansicht von der adaxialen
Seiten des Staminodiums fehlen Spalt- Beite:

offnungen. In einigen der untersuchten

Bliiten war eines dieser Staminodien nicht spatelférmig, sondern erinnerte der
Form nach an ein schmales Perigonblatt, es war jedoch (so wie die spatel-
formigen Staminodien) einspurig; dieser einzige Blattspurstrang verzweigte
sich allerdings schon in seinem Basisteil (Abb. 2).

Das unten verbreiterte und in Richtung znm Konnektiv auffallend ver-
schmilerte Filament der fertilen Staubblatter (Abb. 4) ist
einnervig (ohne Verzweigungen). Die Oberhautzellen des Filaments sind in
der Richtung seiner Lingsachse gestreckt und weisen gerade Seitenwiinde
auf; Spaltoffnungen fehlen in der Filamentepidermis. Mit Ausnahme der
Basis und des Nektariums ist das ganze Filament dicht flaumig behaart.
Zwischen den zu innerst befindlichen fertilen Staubblittern und den meist
vier zu dusserst stehenden Staminodien findet sich in jeder Bliite eine glei-
tende Reihe von Ubergangsformen. An jene schliessen peripher die staub-
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blattihnlichsten Staminodien (Abb. 5) an, die im Vergleich mit den fertilen
Staubblittern etwas kleinere Antheren und im Oberteil verbreiterte Fila-
mente zeigen. In zentrifugaler Richtung besitzen die Staminodien stindig
kleinere Antherenrudimente und ihr verbreiterter Apikalteil weist bereits
eine verzweigte Nervatur auf (Abb. 6). Die den vier dussersten, kronblatt-
dhnlichen Staminodien am nichsten stehenden Gebilde zeigen zwei oder nur
noch ein winziges, sich nicht mehr 6ffnendes Antherenrudiment sowie im
verbreiterten Apikalteil eine reichli-
cher verzweigte und mehr oder weni-
ger geschlossene Nervatur (Abb. 7, 8).
In Richtung von den fertilen Staub-
blattern zu den Staminodien verringert
sich die Dichte der Behaarung.

Staubblitter und Staminodien (mit
Ausnahme der vier iussersten) stehen
in achtzihligen, alternierenden Quir-
len.

ScuOFFEL (1932) bildet einen Mikrotomschnitt
durch eine Bliitenknospe ab, der 50 derartige
Gebilde zeigt (6 Kreise mit Verdoppelung an
2 Stellen). MULLER (1881) gibt fiir unsere Art
ausser den 4 dussersten, stark petaloiden Stami-
nodien eine kleinere oder grossere Zahl (in einer
abgebildeten Bliite 10) staminodialer Ubergangs-
bildungen von Staubblittern zu jenen und 40
bis 60 Staubblitter an. Ahnlich wie bei Stratiotes
aloides L. (DAuMANN 1931a) versuchten wir, auch
bei C. alpina einen Einblick in das Zahlen-
verhidltnis von Staubblattern
und Staminodien zu gewinnen. Bei
der Durchsicht von 20 wahllos herausgegriffe-
nen Bliiten ergab sich, dass in ihnen zwischen
der Zahl der fertilen Staubblitter, der staub-
blattihnlichsten und der anderen Staminodien
(mit Ausnahme der 4 zu dusserst stehenden) eine
gewisse regelmiissige Beziehung besteht, welche
durch Tab. 1 veranschaulicht werden soll.!

Die Summe der gezihlten Bliitenteile jeder Bliite zeigt deutlich das Vorhandensein von acht-
zahligen Quirlen unter gelegentlicher Verdoppelung einzelner Glieder (viermal 40, einmal 41,
einmal 42, sechsmal 48, zweimal 49, einmal 50, zweimal 56, einmal 57, einmal 58, einmal 64).
Die Zahlenverhiltnisse der fertilen Staubblitter (15— 35), der staubblattihnlichsten Stamino-
dien (11 —24) und der mehr petaioiden Staminodien (5—16) lisst eine derartige Abhingigkeit
nicht erkennen, was darauf hindeutet, dass zwischen diesen Gebilden kontinuierlich, also unab-
hiingig von den einzelnen Quirlen, eine Art Stellvertretung erfolgt. Dabei ist bemerkenswert,
dass in jedem Falle die Zahl der fertilen Staubblitter grosser als die der staubblattiahnlichsten
Staminodien und diese wiederum grosser als die Zahl der mehr petaloiden Staminodien ist.

2mm

Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina —
Abb. 3. Querschnitt durch den Sprossteil an
der Insertionsstelle der Tepalen, die Anzahl
der Blattliicken und Blattspurstriinge zeigend
(etwas schematisiert). Die Insertionshéhe
der vier Tepalen ist strichliert angedeutet.

Wie bereits etwahnt, finden sich in der Bliite von C. alpina die mannig-
fachsten Ubergiinge von fertilen Staubblittern iiber schwach staminodiale
Typen mit noch méachtigen, sich 6ffnenden Antheren und solche, die im ver-
breiterten Gipfelteil noch mehr oder weniger Andentungen der Antheren-

1) Es sei bemerkt, dass in allen gepriiften Bliiten die zu iusserst stehenden stark petaloiden
Staminodien sowie die Perigonbliitter stets in der Vierzahl vorhanden waren. — Fehlerquellen
bei der Auszihlung, die durch die gleitenden Ubergiinge zwischen den drei verfolgten Blatt-
kategorien bedingt sind, konnen unter Beriicksichtigung einer grisseren Zahl von Bliiten als
-eliminiert betrachtet werden.

228



Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina — Abb. 4. Fertiles Staubblatt. — Abb. 5. Staubblatt-

ghnlichstes Staminodium. — Abb. 6. —8. Staminodien mit verschieden stark reduzierten Antheren

und unterschiedlicher Nervaturverzweigung. — Abb. 9. Spatelférmiges Staminodium. — Alle

Abbildungen (del. M. KyN&LovA) von der adaxialen Seite gesehen. Lage und Ausdehnung des
Nektariums sind in den Abb. 4. —6. durch Punktierung angedeutet.

region (mit und ohne vollkommen ausgebildeten Pollenkdrnern, manchmal
nur noch mit sterilem sporogenem Gewebe) besitzen, zu den vier peripheren
spatelformigen Staminodien ohne Antherenrudimente. Der Vergleich der
Keimfahigkeit des Pollens von Staubbladttern und
Staminodien, soweit diese Antherenrndimente mit noch vollig aus-
gebildeten Pollenkornern besassen, ergab ein deutliches Absinken dieser
Fahigkeit mit zunehmender Reduktion der Antherenregion und mit zu-
nehmender Petaloidie der Staminodien, wie dies ans Tab. 2 ersichtlich ist.

Das Bliitennektarium unserer Art ist ein Androzealnektarium.,

MULLER (1881), PRANTL (1887), ScHOFFEL (1932), WERTH (1956) und JANCHEN (1949) geben
seine Lage auf den fertilen Staubblittern an, was die vorliegenden Untersuchungen be-
stiatigten. Ausserdem konnte gezeigt werden, dass es, allerdings in geringerem Masse, auf die den
fertilen Staubblittern unmittelbar benachbarten Staminodien (staubblattihnlichste Staminodien)
iibergreift und auch noch andeutungsweise auf mehr peripher stehenden Staminodien zu erkennen
ist. Nach FELDHOFEN (1932) befindet sich das Nektarium in der Bliite von C. alpina auf den
dussersten Staminodialkreisen. Auch Hre1 (1912) und KueLeERr (1955) lokalisieren es auf Sta-
minodien; beide Autoren sprechen von ,,Honigblittern*‘, wohl im Sinne von Prantr (L. ¢.), der
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Zahlenverhiltnisse von Staubblittern und Staminodien in 20 Bliiten

Tab. 1. Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina.

230

Summe der
gezihlten
Bliitenteile
40
48
58
50
57
48
48
40
49

Zahl der mehr
petaloiden
Staminodien
(entspr. Abb.
6—8)

5
11

Zahl der
staubblatt-
dhnlichsten
Staminodien

(entspr. Abb. 5)
12
16
11

fertilen
Staubblatter
(entspr. Abb. 4) |
19
15
28

Zahl der

Summe der
geziahlten
Bliitenteile
48
41

petaloiden
Abb.
6—8)
f

Zahl der mehr
Staminodien

(entspr.

i
|

Zahl der
staubblatt-
ahnlichsten

Staminodien
| (entspr. Abb. 5) |
12
11
19
13
16
17
24
12
14

|

fertilen
Staubblitter
(entspr. Abb. 4)
20
26

Zahl der

so nektariumtragende Staminodien bezeich-
net.?) Karrascaowa (1965) gibt fiir die von
uns und den obgenannten Autoren nicht be-
riicksichtigte C. alpina subsp. sibirica (1.) O.
KuNtze (Atragene sibirica L.) an, dass Sta-
minodien (anniihernd 20 in jeder Bliite) Nek-
tar abscheiden. Auf den Filamenten der zu
dusserst stehenden fertilen Staubblitter fin-
det sich nach der genannten Autorin manch-
mal eine nur schwache Nektarsekretion,
die auf den Staminodien in zentrifugaler
Richtung um so intensiver in Erscheinung
tritt, je mehr deren Antherenregion redu-
ziert ist, wobei die #dussersten, ausgeprigt
petaloiden Staminodien die Fiihigkeit, Nek-
tar abzuscheiden, fast verloren haben.

Nach unseren Untersuchungen
ist das Nektarium in stirkster Ent-
faltung und annahernd gleichméssig
auf allen fertilen Staub-
blattern entwickelt, und zwar
im unteren, verbreiterten Filament-
teil, auf der adaxialen Seite, in der
Mediane beiderseits auskeilend, als
kaum erkennbarer, flacher Hocker,
der die Nektariumoberfliche bildet.
Seine Lage und Ausdehnung sind
aus Abb. 4 u. 10 ersichtlich. Das
Filament ist derartig gekrimmt,
dass der abgeschiedene Nektar in
einer adaxial flach-konkaven, von
seinem unteren, verbreiterten Teil
gebildeten Ausbuchtung den aba-
xial konvexen Filamentteilen der
zentripetal nichststehenden Staub-
blatter anliegt. Es ist demnach nicht
zutreffend, wenn MULLER (1881) an-
gibt, dass die Nektarabscheidung
bei C. alpina ,auf der rinnig aus-
gehohlten Innenseite” der Staub-
fiden erfolgt. Die Nektarium
epidermis (Abb. 11, 12) be-
steht aus parallel zur Lingsachse
des Staubfadens etwas gestreckten
Zellen mit stark verdickten, aus Zel-
lulose bestehenden und schwach pa-

%) Fig. 4a auf Tafel 114 bei Hra1 (1. c.),
als ,,Honigblatt¢ bezeichnet, stellt eines der
meist in der Vierzahl vorhandenen, in der
Bliite zu i#usserst stehenden, spatelformigen
Staminodien dar, die nach unseren Untersu-
chungen niemals auch nur die geringste An-
deutung eines Nektariums zeigen.



Tab. 2. Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina Pollenkeimung in Prozenten.
Der Pollen stammte von:

fertilen Staubbliittern

(entspr. Abb. 4) 18 16 19 16 20 15
staubblattiihnlichsten Stamino-

dien (entspr. Abb. 5) 14 17 12 11 10 8
mehr petaloiden Staminodien

(entspr. Abb. 6) 3 6 5 7 2 5
mehr petaloiden Staminodien

(entspr. Abb. 7) 2 1 0 0 3 0
|

Anmerkung: Fir jede der vier Blattkategorien 6 Messungen unter Auszihlung von je
60 Pollenkornern, die Prozentzahlen unter Weglassung der Dezimalstellen auf Einer abgerundet;
Pruzsinszky (1960) fand fir C. hybrida eine optimale Pollenkeimung von nur 15 %,.

pillésen Aussenwinden, sowie mit einer
diinnen Kutikula.?) Diese Epidermis-
papillen, auf welche auch FELDHOFEN
(I.c.) hinweist, befinden sich in sehr cha-
rakteristischer Weise meist an einem
oder dem anderen Ende der gestreckten
Zellen. Eine derartige Ausbildung der
Nektariumepidermis ist nach KaRrTa-
scaowA (1 ¢.) ebenfalls bei C. alpina
subsp. sibirica vorhanden, was auch
aus einer diesbeziiglichen Abbildung
hervorgeht. Am Rande des Nektarinms
werden die Epidermiszellen grosser,
besonders in der Mediane des Staub-
fadens und ihrer nichsten Umgebung
auch langgestreckt, und gehen so ohne ey "
scharfe Grenze in die Oberhautzellen 200 pam

des Filamentes iiber, wobei ihre Papil- SN N s
len auch ausserhalb des Nektariums

(besonders ungefihr in der unteren

Hilfte des Staubfadens) mehr oder we-

niger erhalten bleiben. Die Nektarium-

epidermis weist keine Spaltoffnungen

und Trichome auf.Weder vor noch wih- 12
rend der Nektarsekretion ist in ihren

Zellen eine Stirke- bzw. Zuckeranrei- Clematia alpina (L.) Miiiur subsp. alpina —

he wkennl D cul m Abb, 10. Querschnitt durch das Filament
cherung erkennbar. Das subeplrader- .. fertilen Staubblattes an der Stelle der

male Nektarinmgewebe, das stirksten Nektariumentwicklung. Lage und
bis zum Filamentleitbiindel reicht Ausdehnung des Nektarium sind durch
(Abb. 10), geht ohne scharfe Grenze in Funktierung, die des Leithindels schwarz

1 R . § angedeutet. — Abb. 11. Ein Teil des Nekta-
das benachbarte, grossze]llge und gro- riumgewebes im Querschnitt. — Abb, 12.

sse Interzellularen aufweisende Grund- Dasselbe im Liingsschnitt.

3) Eine diinne Nektariumkutikula gibt Karrascaowa (1. e.) auch fiir C. orientalis L. an.




parenchym iiber. Es zeigt zu Sekretionsbeginn eine Bauart, die von der bei
Bliitennektarien vorherrschenden einigermassen abweicht (Abb. 11, 12): zwar
kleinere Zellen als im umgebenden Grundparenchym, diimne Zellulosewénde,
reichlich Inhaltsstoffe (vor Sekretionsbeginn vorherrschend Stéarke, wihrend
der Sekretion besonders Zuckerarten), die Interzellularen sind jedoch ver-
haltnisméissig gross, keinesfalls jedoch so gross wie im benachbarten Grund-
parenchym. Trotz dieser Eigenschaften kann hier mit Recht, besonders auf
Grund der wihrend des Sekretionsvorganges recht deutlichen Zuckerlokali-
sation, von einem subepidermalen Nektariumgewebe gesprochen werden;
die Ansicht von FELDHOFEN (l. ¢.), dass bei C. alpina kein ,ausgepragtes
Sekretgewebe’ entwickelt und das ,,eigentliche Sekretionsgewebe® auf die
Nektariumepidermis beschrankt sei, erscheint daher nicht begriindet. Eine
Leitbiindelversorgung des Nektariums ist nicht vorhanden, d. h.
es fithren keine Abzweigungen vom Filamentleitbiindel ins Nektariumgewebe,
was nach Kartascaowa (1. ¢.) auch fiir die subsp. sibirica Geltung hat. Die
Nektarsekretion erfolgt als Flissigkeitsdurchtritt durch die dicken
Epidermisaussenwinde und durch die diinne Kutikula, ohne dass diese dabei,
soweit unsere Untersuchungen zeigen, abgehoben oder zerrissen wird, was
mit der Angabe von FELDHOFEN (1. ¢c.) iibereinstimmt; die Epidermisaussen-
winde lassen wihrend des Sekretionsvorganges eine deutliche Verschleimung
erkennen. Dieselbe Sekretionsart (allerdings ohne Verschleimung) gibt KAR-
TASCHOWA (1. c. p. 64) allgemein fiir Atragene und Clematis an. In Wider-
spruch dazu scheint ihre Angabe an anderer Stelle derselben Abhandlung
(p. 141) zu stehen, dass namlich bei C. alpina subsp. sibirica die Kutikula bei
der Sekretion aufreisst; ich vermute, dass es sich hier, wie in zahlreichen
anderen Fillen (RADTKE 1926, DAuMANN 1935), nm nur quantitative Unter-
schiede handelt, da bekanntlich bei intensiver Nektarsekretion die Kutikula
oft abgehoben bzw. zerrissen wird, wihrend dasselbe Nektarium bei schwé-
cherer Sekretionsintensitdt nur einen Nektardurchtritt durch die Kutikula
zeigt, ohne dass diese dabei abgehoben oder zerrissen wird. Der Nektar-
austritt erfolgt mehr oder minder gleichméssig auf der gesamten Zellenober-
fliche; im Gegensatz zur Vermutung von FELDHOFEN (l. ¢.) sind demnach bei
diesem Vorgang die Papillenspitzen in keiner Weise bevorzugt. Von Zucker-
arten konnten im Nek tar unserer Art nur Disaccharide (Saccharose)
nachgewiesen werden, was der bekannten Tatsache entspricht, dass der
Bliitennektar bei den Ranunculaceen und verwandten Sippen meist eine
fast reine Rohrzuckerlosung darstellt (PErRcIvAaL 1965).

Auf den an die fertilen Staubblitter zentrifugal, unmittelbar und ohne
scharfe Grenze anschliessenden staubblattahnlichsten Staminodien (Abb. 5)
ist fast immer ein Nektarium entwickelt, das in Lage, Bau und Sekretionsart
mit dem der fertilen Staubblitter iibereinstimmt, lediglich sind seine Aus-
dehnung und Sekretionsintensitét (Noktarmenge) deutlich geringer als bei
dem der fertilen Staubblitter. Auf Staminodien entsprechend Abb. 6—8
waren an der betreffenden Stelle nur noch selten Andeutungen eines schwach
entwickelten Nektariumgewebes, vereinzelt auch noch Spuren von Nektar-
abscheidung erkennbar (rudimentéires Nektarium). Héufiger zeigten die
letztgenannten Staminodientypen, wohl als letzter Rest einstiger Driisen-
tatigkeit, an der Stelle, wo das fertile Staubblatt sein Filamentnektarium
besitzt, eine voriibergehende Stirke- und nachfolgende Zuckeranreicherung,
ohne dass hier sonst in geweblicher Hinsicht ein Unterschied von der Um-
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gebung bzw. eine Nektarsekretion erkennbar waren. Auf den meist in der
Vierzahl vorhandenen und zu dusserst in der Bliite stehenden spatelformigen
Staminodien mit mehr oder minder stabilisierter petaloider Form (Abb. 9),
sowie auf den Perigonblittern liessen sich niemals auch nur die geringsten
Andeutungen eines Nektariums (auch nicht in Form von Stirke- oder
Zuckerlokalisation) feststellen. Da die fertilen Staubblatter und die beschrie-
benen Staminodientypen gleitend durch Ubergiinge verbunden erscheinen,
ergibt sich an diesen Gebilden eine kontinuierliche, von den fertilen Staub-
blattern ausgehende Reduktionsreihe des Androzealnektariums in ein- und
derselben Bliite, die allerdings die peripheren Staminodien nicht mehr er-
reicht. Demnach ist es nicht ganz zutreffend, wenn PrRANTL (1. ¢.) als Charak-
teristikum fiir Clematis § Atragene, in welche Gruppe auch unsere Art gehort,
,.nektarlose Staminodien anfiihrt.

Clematis integrifolia L.

Die Bliitenhiille wird in der Regel von vier, in zwei alternierenden Kreisen
stehenden T epalen gebildet. An der Basis jedes Perigonblattes erkennt
man gewOhnlich 3—5 stiarkere Nerven, die bogenférmig apikalwirts ver-
laufen. Zwischen diesen Hauptnerven befinden sich dimmnere Nerven, die den
Blattgipfel nicht erreichen und sich mit Seitennerven verbinden. Die Tepalen-
nervatur ist mehr oder weniger geschlos-
sen und stimmt im wesentlichen mit der
von C. alpine iiberein, unterscheidet sich
jedoch von ihr dadurch, dass beide rand-
stindigen Hauptnerven in der oberen
Blatthilfte eine grossere Menge diinner
und verzweigter Seitennerven nach aussen
hin abgliedern, die zu den Réndern des
hier verbreiterten Tepals verlaufen (Abb.
13).

Der Sprossteil unterhalb der Bliite zeigt
im Querschnitt in der Regel sechs Haupt-
leitbiindel und zwischen ihnen meist noch
sekundire Biindel (vgl. BRouLaND 1935);
PraNTL (1887) hingegen fiithrt C. integri-
folia unter jenen Arten an, denen im S ) ]
'Srpross sekundire Leitbiindel fehlen. Die géi’z{‘;z‘: (’,;‘:l‘)’;{“hj Iz‘ib;. ?;’buéirz};‘;ﬁ
Tepalen sind gewdhnlich fiinfspurig, je-  gog Perigonblatt. — Abb. 15. Zwischen-
der Blattspurstrang zweigt meist aus einer  gebilde zwischen Porigon- und Hochblatt.

X

X

"\t
S8

selbstandigen Lakune ab (vgl. BROULAND  — Abb. 16. Zwischengebilde zwischen

1.¢.). Die Verzweigung der Blattspurstrian- ~ Perigon- und Staubblatt. — Alle Ab-
svfolot hilich b Bliiten- bildungen (del. M. KyN&LovA) von der

ge erfolgt gewdhnlich noch im en araxislan Beste poschen.

boden, nur ausnahmsweise an der Peri-

gonblattbasis.

Die Epidermiszellen sind beiderseits fast isodiametrisch, mit nicht gewellten
Seitenwinden. Die Epidermis der abaxialen Seite besitzt Spaltoffnungen.

Neben Bliiten mit vier Perigonblittern kommen auch solche mit einer grosseren Tepalenzahl
{5—1T) vor. Die iiberziahligen Tepalen sind meist kiirzer und schmiiler als die normalen und be-
sitzen eine geringere Anzahl von Blattspurstringen (Abb. 14). In einigen Fillen konnten im
dusseren Perigonkreis zwei normal entwickelte Tepalen und im inneren an Stelle von zwei nor-
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malen zwei Paare der soeben beschriebenen schmalen Perigonblitter beobachtet werden. In einer
Bliite bildeten die iiberziithligen Tepalen einen dritten Perigonkreis. Auch fanden sich Bliiten mit
drei normal entwickelten Tepalen, wihrend das vierte ifussere zum Teil Hochblattcharakter
besass (Abb. 15). In einer derartigen Bliite befanden sich noch zwei sehr schmale und kurze
Tepalen direkt vor einem solchen Zwischengebilde, das sich nicht selten besonders in der Hoch-
blattregion vorfand. In einem Falle besass der gesamte Blattrand eines Tepals Hochblattcharak-
ter. Vor ihm stand ein Gebilde, das an ein Staminodium erinnerte, es war jedoch intensiv blau
gefirbt, breiter und iiberragte um etwa eine Antherenlinge die iibrigen Staminodien. Es wurde
von zwel aus zwei Lakunen abzweigenden Blattspurstringen versorgt, wobei sich einer der beiden
Nerven apikal verzweigte (Abb. 16). Derartige, in manchen Merkmalen an Staubbliitter, in ande-
ren wieder an Perigonblitter erinnernde Zwischenformen wurden einigemale, besonders in Bliiten
mit iiberzihligen schmalen Tepalen festgestellt; falls iberhaupt vorhanden, war ein solches
Zwischengebiide in der Bliite immer nur in der Einzahl zu finden.

| Die zentral um das Gynizeum in der Blite
\“ stehenden fertilen Staubbliatter
\ ’ besitzen ein kurzes, schmales Filament (Abb.
\ 17). Unmittelbar peripher und ohne scharfe
§ f Grenze an diese anschliessend, d. h. durch
\ 1, gleitende Uberginge miteinander verbun-
\ den, finden sich Staminodien mit
! laingerem und breiterem Filament, sowie
7 mit bereits kiirzeren Antheren (Abb. 18);
o der einzige Nerv verzweigt sich manchmal
/? apikal (Abb. 19). Die Epidermiszellen der
' Filamente fertiler Staubblatter und Stami-
nodien sind in der Liéngsachse dieser Ge-
/ bilde gestreckt und besitzen gerade Seiten-
i/ winde; Spaltoffnungen fehlen. Die Fila-
n mente der fertilen Staubblitter und Sta-
y minodien sind besonders auf ihrer abaxi-
\ / alen Seite dicht flaumig behaart; ausser lan-
gen, spitzigen Trichomen finden sich hier
vereinzelt auch kurze Kopfchenhaare.
Auch bei dieser Art wurde schon mehr-
mals das Vorhandenseineines Androzeal-
nektariums erwihnt.

Tem

18 19 Ferpuoren (1932) will dieselben Nektariumverhilt-
nisse wie bei C. alpina, d. h. wohl eine Nektarsekre-
tion auf den dussersten Staminodialkreisen, festgestellt
haben, was weder fiir die eine noch die andere der bei-
den genannten Arten zutrifft. HALLERMEIER (1922),
ScHOFFEL (1932) und JANcHEN (1949) haben insofern
Recht, dass sie das Nektarium auf den Filamenten
der fertilen Staubblitter angeben, wobei JANCHEN
erwithnt, dass diese Filamente dann oft verbreitert
sind, wihrend ScrOFrEL die Nektarabscheidung mit
Unrecht nur auf die verbreiterten Filamente der iusse-
ren Staubblitter beschriinkt, die unter Beriicksichti-
gung der entsprechenden Verhiiltnisse bei C. alpina
von uns bereits als Staminodien bezeichnet werden.') Schliesslich sei noch auf die etwas unklare
Angabe von DELPINO (zit. bei KnuTn 1898) hingewiesen, nach welcher die inneren Staubblitter
Nektar absondern.

Clematis integrifolia 1.. — Abb. 17.
Fertiles Staubblatt. — Abb. 18.—19.
Staminodien. — Alle Abbildungen
(del. M. KynNéLovA) in Ansicht von
der adaxialen Seite. Lage und Aus-
dehnung des Nektariums sind in den
Abbildungen 17.—18. durch Punktie-
rung angedeutet.

4) In diesem Sinne stellen die Abbildungen bei Hrct (1912, Fig. 666d) und WerTa (1956
Abb. 29/3) Staminodien dar.
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Nach unseren Untersuchungen ist das Nektarium von C. integrifolia (so
wie bei C. alpina) in stirkster Entfaltung auf allen fertilen Staub-
bladttern zu finden (Abb. 17). Von den im folgenden genannten Unter-
schieden abgesehen, stimmt es in bezug auf Lage, Bau und Sekretionsart mit
dem von C. alpina iiberein. Die Nektariumoberfliche bildet keinen flachen
Hécker (Abb. 20). Die Zellen der Nektariumepidermis mit nicht
merklich verdickten Aussenwinden besitzen keine Papillen (Abb. 21, 22),
die auch den iibrigen Zellen der Filamentoberfliche fehlen. Das subepi-
dermale Nektariumgewebe, das auch hier ohne scharfe Grenze
ins benachbarte Grundparenchym iibergeht, reicht weniger tief in dieses
hinab und erreicht nicht das Filamentleitbiindel (Abb. 20). In bezug auf
Zell- und Interzellularengrosse unterscheidet es sich noch weniger deutlich
vom Grundparenchym als bei C. alpina. Auch die Stirkelokalisation (vor
Sekretionsbeginn) und die Zuckeran-
reicherung (wihrend der Sekretion) ist
im subepidermalen Nektariumgewebe
von C. integrifolia weniger deutlich als
bei C. alpina zu erkennen. Die N e k-
tarsekretion erfolgt als Kuti-
kulardiffusion ohne erkennbare Ver-
schleimung der Epidermisaussenwin-
de. Auch bei C. integrifolia herrscht
im Nektar Saccharose bei weitem
vor. Allgemein kann gesagt werden,
dass das Nektarium bei C. integrifolia
schwicher und weniger ausgeprigt ent-
wickelt und die Nektarsekretion (Nek-
tarmenge) geringer als bei C. alpina ist.

Auch bei C. integrifolia ist auf den
an die fertilen Staubbléitter zentrifugal,
unmittelbar und ohne scharfe Grenze
anschliessenden Staminodien mit noch
verhiltnismassig méchtigen und sich
regelmissig 6ffnenden Antheren (Abb.
18) meist ein Nektarium entwickelt,
das in Lage, Bau und Sekretionsart
mit dem der fertilen Staubblitter
itbereinstimmt, lediglich sind (so wie
bei C. alpina) seine Ausdehnung und
Sekretionsintensitit (Nektarmenge) be-
deutend geringer als bei dem der ferti-
len Staubblitter. Auf mehr peripher 2
stehenden Staminodien (Abb. 19) wa- o o
ten an der entsprechenden Stello (im Sttt ieipli L © Awe, 20, Gur
Gegensatz zu den Verhiltnissen bei  ggaubblattes an der Stelle der stirksten
C. alpina) weder ein Rudiment des Nektariumentwicklung. Lage und Ausdeh-
Nektariumgewebes oder Spuren einer nung ?oslbfok?aripmslfini durch L"‘{‘}kf'“"
Nektarabscheidung, noch eine vor- i b s Laubidelgsehyurs midoner
ﬁbergehcnde Starke- und na’CthIge’n' Querschnitt. — Abb. 22. Dasselbe im Lings-
de Zuckeranreicherung erkennbar. Es  schnitt.
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besitzt demnach die Reduktionsreihe des Androzealnektariums von C. integri-
folia im Bereiche der auch hier vorhandenen gleitenden Uberginge von
fertilen Staubblittern zu Staminodien eine geringere Amplitude als bei
C. alpina. Dieser Umstand kann unter Beriicksichtigung der geringeren
Nektariumentwicklung als solcher in dem Sinne gewertet werden, dass
C. integrifolia bei der phylogenetischen Umstellung zur sekundéren Pollen-
bliitigkeit weiter fortgeschritten ist als C. alpina.

25
1ecm
Clematis recta L. — Abb. 23. Perigonblatt Clematis recta L. — Abb. 26. Blite (von der
(Tepal). — Abb. 24. Uberzihliges Perigon- Seite gesehen) mit einem hochgeriickten, z. T.
blatt. — Abb. 25. Gespaltenes Perigonblatt. perigonartig gefiarbten Hochblatt. Del. M.
— Alle Abbildungen (del. M. KyNCLOVA) von KyN&LovA.

der adaxialen Seite gesehen.

Clematis recta L.

Das Perianth dieser Art wird von 4—6 Perigonblattern gebildet
(X + 3sx = 4,12 + 3.0,35; s = +0,01; n = 317), die in zwei oder drei
Kreisen angeordnet sind. Unterhalb der Insertionsstelle der Tepalen ver-
laufen im Spross sechs Hauptleitbiindel und zwischen ihnen stets noch einige
schwache sekundére Biindel. Die Tepalen werden meist von drei Blattspur-
strangen versorgt, die ihren Ursprung in selbsténdigen Blattliicken haben.
Die seitlichen Blattspurstringe verzweigen sich meist an der Insertionsstelle
des Tepals oder knapp oberhalb derselben, der mittlere Blattspurstrang
verzweigt sich meist erst hoher im Perigonblatt. An seiner Basis befinden
sich meist fiinf Nerven (Abb. 23). Falls sich in der Bliite mehr als vier Te-
palen befinden, sind die iiberzihligen gewohnlich schméler und an der Basis
dreinervig (Abb. 24). Ausser diesen schmalen und breiten Perigonblittern
konnten oft verschieden tief gespaltene festgestellt werden (Abb. 25). Die
Perigonblattnervatur ist so wie bei den beiden vorhergehend behandelten
Arten spitzldufig, mit zahlreichen Anastomosen und mehr oder minder ge-
schlossen. Die Epidermiszellen der abaxialen Perigonblattseite zeigen (dhn-
lich wie bei C. alpina) gewellte Seitenwinde, die Oberhaut besitzt hier
Spaltoffnungen. Auf seiner adaxialen Seite sind die Oberhautzellen anndhrend
isodiametrisch mit geraden Seitenwinden, Spaltoffnungen fehlen hier.

In einigen Bliiten fand sich ein Hochblatt unmittelbar unterhalb der Bliite,
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das in einem Falle (Abb. 26) zum Teil eine perigonblattartige Fiarbung
aufwies.

Die in der Bliite zentral um das Gynéizeum stehenden fertilen
Staubblidtter besitzen schmale Filamente und verhaltnisméssig lange
Antheren (Abb. 27). An diese schliessen peripher, unmittelbar und ohne
scharfe Grenze Androzealglieder an, die meist lingere und breitere Filamente
und auffallend kiirzere Antheren als die fertilen Staubblitter aufweisen
(Abb. 28); vereinzelt finden sich unter ihnen auch solche mit kurzen und
besonders breiten Filamenten (Abb. 29).5) Alle diese Gehilde sollen auf Grund
der bei C. alpina gewonnenen Erfahrungen bereits als Staminodien
bezeichnet werden.

Die Epidermiszellen des Filamentes von Staubblidttern und Staminodien
sind in seiner Lingsachse langgestreckt und besitzen gerade Seitenwénde;
Spaltoffnungen fehlen in der Oberhaut dieser Gebilde.

In den schon von MULLER (1873) als nektarlos erkannten Bliiten
unserer Art lasst sich an der Stelle des Filamentes fertiler Staubblatter, wo
bei den beiden vorhergehend behandelten Arten das Nektarium seinen Platz
einnimmt, (auch in Bliitenknospen) nicht die geringste Spur eines solchen
nachweisen (auch nicht in Form einer voriibergehenden Stirke- oder Zucker-
anreicherung); dasselbe gilt auch fiir die hier sehr staubblattiahnlichen
Staminodien (Abb. 28, 29). Es ist bemerkenswert, dass die Epidermis etwa
in der unteren Hilfte des Filamentes dhnlich papillose Zellen aufweist, wie
dies bei C. alpina angegeben wurde, ohne dass hier irgendwelche Fliissig-
keitsabscheidung erfolgt; dass bei Clematis keine direkte Beziehung zwischen
Nektarsekretion und papillosen Epidermiszellen besteht, ist iibrigens schon

)

27 (|28 29

— Tem 31

05cm = W
Clematis recta L.. — Abb. 27. Clemasis vitalba L. — Abb. 30. Perigonblatt
Fertiles Staubblatt. — Abb. (Tepal). — Abb. 31. Fertiles Staubblatt. —
28.—29. Staminodien. — Alle Abb. 32.—33. Staminodien. — Alle Abbil-
Abbildungen (del. M. Ky~N&Lo- dungen von der adaxialen Seite gesehen. Del.
VA) in Ansicht von der adaxi- M. KyNCLOVA.

alen Seite.
®) Um bei der Beurteilung der Liingenverhiiltnisse der Andrézealglieder dieser sowie der
anderen untersuchten Arten Fehlerquellen zu vermeiden, ist es notwendig, auf das besonders in
der Endphase der ontogenetischen Entwicklung einsetzende und oft nicht unbetrichtliche
Streckungswachstum ihrer Filamentregion Riicksicht zu nehmen und sie nur im ausgewachsenen
Zustand zu vergleichen.
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aus dem Vorkommen solcher Zellen auf der Filamentoberfliche von C. alpina
auch ausserhalb des Nektariums und aus ihrem Fehlen auf der Filamentober-
fliche von C. integrifolia (im Bereiche des Nektariums und ausserhalb des-
selben) erkennbar.

Clematis vitalba L.

ist in der Innervierung und Nervatur der T e p alen der vorhergehenden
Art sehr dhnlich (Abb. 30). Das Perigon ist meist vierzahlig, vereinzelt auch
fiinf- und sechszihlig. Auch bei dieser Art wurden zweilappige Tepalen
festgestellt. Die Oberhautzellen sind beiderseits etwas gestreckt und besitzen
ungewellte Seitenwinde, auf der abaxialen Perigonblattseite befinden sich
Spaltoffnungen.

An die in der Bliite zentral um das Gyndzeum stehenden fertilen
Staubbliatter (Abb. 31) schliessen peripher, unmittelbar und ohne
scharfe Grenze Staminodien mit meist lingeren Filamenten und mehr
oder minder verbreiterten Konnektiven (Abb. 32), vereinzelt auch mit einer
gewissen Reduktion der Antherenregion (Abb. 33) an. Die Zellen der Filament-
oberhaut sind hier (so wie bei den anderen drei untersuchten Arten) in der
Langsachse des Filaments langgestreckt und besitzen gerade Seitenwiinde;
Spaltoffnungen fehlen.

Wie schon mehrmals festgestellt wurde (KNuta 1898 und die daselbst zit. Lit., WErTH 1956)

ist die Bliite auch dieser Art nek tarlos.®) In der Form der papillenlosen Epidermiszellen im
unteren Filamentteil dhnelt die vorliegende Art C. integrifolia.

In bezug auf das Fehlen jeglicher Nektarinmrudimente sowohl auf den
fertilen Staubbliattern (Abb. 31), als auch auf Staminodien (Abb. 32, 33)
stimmt C. vitalba mit C. recta vollig iiberein.

Diskussioneiniger Ergebnisse

Allen untersuchten Arten der Gattung Clematis ist eine zyklische Anord-
nung der Tepalen in zwei alternierenden Quirlen gemeinsam (man vgl.
PRANTL 1887, TRAPL 1912, ScHOFFEL 1932, Hiepko 1965). Falls mehr als vier
Perigonbliatter vorhanden sind, bilden die iiberzdhligen entweder einen
dritten Perigonkreis, oder es sind unter Beibehaltung von zwei Kreisen ge-
wohnlich im inneren mehr als zwei Tepalen vorhanden. Beides liess sich bei
C. integrifolia, C. recta und C. vitalba beobachten. Aus der Stellung mancher
itberzihliger Perigonbldtter in Bliten mit zwei Tepalum-Quirlen konnte
deren Entstehung durch Verdoppelung der Perigonblattanlage vermutet
werden. Auf diese Weise erkldren wir uns z. B. das Vorkommen von vier
schmalen Tepalen im inneren Perigonkreis von C. integrifolia. Auch TraPL
(1. ¢.), der so wie wir bei C. recta zweilappige bis der Lange nach gespaltene
Perigonblitter beobachten konnte, vermutet besonders unter Beriicksichti-
gung solcher, die bis zur Basis gespalten sind, deren Entstehung auf Grund
von Verdoppolung (dédoublement); ScHOFFEL (1. c¢.) hingegen zieht diesbe-
ziiglich, von der Auffassung CELAROVSKYs (1894) ausgehend die Moghe}\kelt
der sogenannten negativen Verdoppelung, d. h. sekundirer Verwachsung in

9) KARI‘ASCHOWA (1965, p. 91) nennt unter anderen Ranunculaceen C. vitalba L. als Beispiel
einer Art mit einem Nektarium ohne direkte Leitbtindelversorgung und gibt damit indirekt an,
dass diese Art ein Blitennektarium besitzt, was wohl auf einem Irrtum beruhen diirfte.
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Betracht. Auffallend ist die Bestdndigkeit in Zahl und Anordnung der Te-
palen bei C. alpina. Wir konnten bei dieser Art immer nur vier Perigonblitter
beobachten, Zwischengebilde zwischen ihnen und Hoch- bzw. Staubblittern
waren nicht auffindbar. Auch Angaben iiber Bildungsabweichungen in Bliiten
von C. alpina fehlen, wihrend solche bei anderen Arten oft beobachtet
wurden. So fand TraPL (l. ¢.), dhnlich wie wir, bei C. integrifolia Perigon-
bldtter mit zum Teil hochblattartiger Ausbildung; dhnliche Gebilde gibt
Penzia (1921) fir C. kybrida an. Ein unter die Bliite hinaufgeriicktes und
manchmal zum Teil perigonartig gefirbtes Hochblatt, das wir bei C. recta
beobachten konnten, fand Camus (nach TrRAPL 1. ¢.) auch bei C. vitalba und
TrarL (1. ¢.) bei C. cylindrica Sims.

Die Autoren, welche die Perigonblattinnervierung bei Clematis verfolgten
(Hensrow 1891 bei C. vitalba, Sm1TH 1926 bei C. virginiane L. und BROULAND
1935 bei C. vitalba, C. recta, C. integrifolia u. a.), stimmen darin tiberein, dass
die Tepalen aller untersuchten Arten drei- oder mehrspurig sind und jeder
Blattspurstrang in der Regel aus einer eigenen Blattliicke (Lakune) ab-
zweigt; die Ergebnisse unserer Untersuchungen sind damit im Einklang. Bei
C. recta und C. vitalba konnten wir, dhnlich wie BRourLaND (. ¢.), im Spross
unterhalb der Insertionsstelle der Tepalen ausser den hier gewdéhnlich vor-
handenen sechs Hauptleitbiindeln noch einige sekundére Biindel feststellen.
Diese fanden wir auch bei C. infegrifolia, was mit den Angaben von BRouLAND
(. e.) ubereinstimmt, mit denen von PRANTL (l. ¢.) jedoch in Widerspruch
steht, der C. integrifolia unter jene Clematis-Arten einreiht, denen sogenannte
Zwischenstringe fehlen. Ebenso wie PRANTL (1. ¢.) konnten wir bei C. alpina
keine sekundiren Leitbiindel im Spross unterhalb der Insertionsstelle der
Tepalen feststellen; durch deren Abwesenheit unterscheidet sich diese von
den iibrigen untersuchten Arten. Angaben iiber die Perigonblattinnervierung
von C. alpina fehlten bisher. Im Falle einer grosseren Anzahl von Blattspur-
stringen als drei gehort nicht zum Unterschied von C. integrifolia zu jedem
eine selbstindige Lakune. Die Anwesenheit einer grosseren Zahl von Perigon-
blattspurstringen sowie auch Lakunen weist bei allen untersuchten Arten
eindeutig auf den Hochblattcharakter ihres Perigons und zugleich auf seine
Homologie mit dem Kelch heterochlamydeischer Ranunculaceen hin.

Wihrend bei O. alpina zwischen Tepalen und Staminodien in der Inner-
vierung eine scharfe Grenze besteht, fehlt eine solche bei C. integrifolia, bei
welcher Art sich in manchen Bliiten Gebilde vorfanden, die Staubblittern
sehr &hnlich waren, jedoch zwei bis drei Blattspurstringe besassen. Ahnliche
Fille kommen bei anderen Ranunculaceen hiufiger vor, einen erwihnen z. B.
Brouraxp (1. ¢.) und Hierro (1. ¢.): das innerste Kelchblatt von Nigella
damascena L. erscheint zum Unterschied von den tibrigen tri- bis bilakunr-
dreispurigen so wie die Kronblitter regelmiissig unilakunéir-einspurig. Das
Vorkommen derartiger Fille mindert keineswegs die Bedeutung der Inner-
vierung als Kriterium fiir die morphologische Wertung und Beurteilung des
Ursprungs der Blittenhiille herab, ebenso wie das gelegentliche Auftreten
eines Zwischengebildes zwischen Perigon- und Staubblatt in der Bliite nicht
als Beweis fur die Androzealnatur der Perigonblitter angesehen werden kann.
Zwischenformen zwischen Perigon- und Staubbldttern sowie auch zwischen
Kelch- und Kronblittern sind bei manchen Ranunculaceen beobachtet
worden, so z. B. der letzgenannte Fall bei Myosurus minimus L. (SLavikOVA
1968b); Hiepko (l. c.) vertritt unter Hinweis auf Zwischengebilde zwischen

239



Perigon- und Staubblittern bei Hepatica MiLLER ebenfalls die Ansicht, dass
das vereinzelte Vorkommen derartiger Zwischenformen keineswegs gegen
die Hochblattnatur der Tepalen spricht. Es hat den Anschein, dass fir die
Frage nach der Herkunft des Perigons auch die Epidermisbeschaffenheit der
Perigon-, Hoch- und Staubblitter von Bedeutung ist. So besitzt bei allen vier
von uns untersuchten Clematis-Arten die Epidermis der abaxialen (im Gegen-
satz zur adaxialen) Seite von Perigon- und Hochblattern Spaltéffnungen,
die in der Oberhaut von Filamenten und Staminodien fehlen.?)

Die Perigonblattnervatur der untersuchten Clematis-Arten unterscheidet
sich von jener der meisten Ranunculaceen-Gattungen dadurch, dass sie spitz-
laufig ist und zahlreiche Anastomosen besitzt. CHRTEK (1958) unterscheidet
unter den Nervaturtypen der Blitenhiille bei den Ranunculaceen den Clema-
tis-Typ, dem er nur noch die Gattung Nigella L. anreiht, deren Kelchblidtter
eine dhnliche Nervatur besitzen. Bei C. alpina ist die Staminodiennervatur in
gleicher Weise wie die der Tepalen mehr oder minder geschlossen. Da bei den
Ranunculaceen zwischen der Nervatur der Kelch-, Kron- und Perigonblatter
keine wesentlichen Unterschiede bestehen (CHRTEK 1. c¢.), diicfte dieses Merk-
mal kaum zur Kliarung des Ursprungs der Bliitenhiille in dieser Sippe bei-
tragen, was sich auch in anderen Fillen gezeigt hat (SLavirovA 1968a,
1968b).

Bei allen untersuchten Clematis-Arten macht sich eine stirkere oder
schwichere Tendenz zur Bildung von Staminodien bemerkbar. Bei
C. alpina und C. infegrifolia zeigen die in der Literatur meist als dussere
Staubblitter bezeichneten Formen (Abb. 5, 6, 18, 19) bereits kleinere Anthe-
ren und in verschieden starkem Masse oft auch eine Filamentverbreiterung.
Es kann mit gutem Grunde vermutet werden, dass diese Gebilde auch bei
anderen Arten das fir C. alpina nachgewiesene Absinken der Pollenkeim-
fahigkeit aufweisen. Dies ist der Grund, warnm wir sie bereits als Staminodien
bezeichnen, auch wenn wir uns bewnsst sind, dass sie, zumal zwischen ihnen
und den fertilen Staubblittern keine scharfe Grenze besteht, bestdubungs-
dkologisch die Funktion von Staubblittern noch erfiillen kénnen. In diesem
Sinne finden sich im Rahmen der Variabilitit auch bei C'. recta und C. vitalba
Staminodien (Abb. 28, 29, 32, 33), d. h. Staubbldtter mit bereits mehr oder
weniger merkbaren Andeutungen staminodialer Umbildung (gleichsam mit
den ersten Anlidufen dazu). Von diesem Gesichtspunkt aus ist die Angabe von
Turin (1964) ,,staminodes absent’ fiir die Sektion Clematis mit den beiden
letztgenannten Arten, fir die Sektion Viorne (REICHENB.) PRANTL mit
C. integrifolia, sowie wahrscheinlich auch fiir die Sektionen Cheiropsis DC.
und Viticells LINK. wohl nur quantitativ und im Gegensatz zur Sektion
Atragene (L.) DC., die eine breitere Amplitude staminodialer Ausbildung
aufweist, zu verstehen. Von den gleitenden Ubergingen zwischen fertilen
Staubblittern und Staminodien abgesehen deutet auch die bei C. alpina
festgestellte, von den einzelnen Quirlen unabhingige Stellvertretung dieser
beiden Blattkategorien in ein- und derselben Bliite ebenso wie die ebenfalls
bei der genannten Art beobachtete, mit zunehmender staminodialer Aushbil-
dung merkbar und kontinuierlich absinkende Keimfihigkeit des Pollens auf
evolutiondre Verianderungen durchwegs androzealer Primordien und damit

7) Auch in der Form der Epidermiszellen ergeben sich an den verschiedenen Blattkategorien
gowisse Unterschiede, deren Auswertung fiir die hier behandelte Frage spiiter und in einem ande-
ren Zusammenhang erfolgen soll.
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auf eine morphogenetische Zusammengehorigkeit all dieser Gebilde hin; auch
das innerhalb der Gattung anscheinend ausschliesslich androzeale, auf fertilen
Staubbldttern und Staminodien ausgebildete Nektarium kann in diesem
Sinne gewertet werden.

In der grossen Gattung Clematis kommen Arten mit und ohne
Bliitennektarium vor, wobei die Anwesenheit desselben wohl mit
Recht als urspriingliches, sein Fehlen als abgeleitetes, in Zusammenhang mit
dem Ubergang zur sekundiren Pollenbliitigkeit erworbenes Merkmal zu
werten ist.8) Das Bliitennektarium von Clematis ist, soweit bekannt, immer
ein Andrézealnektarium, das entweder, zumindestens vorherrschend, auf den
fertilen Stanbblédttern (wie bei den beiden von uns untersuchten Arten mit
einem Bliitennektarium), oder vorwiegend bis moglicherweise ausschliesslich
auf Staminodien zur Entwicklung kommt. Sein Vorkommen auf den fertilen
Staubblédttern kann als urspriinglicheres Merkmal angesehen werden. Eine
eingehende Untersuchung der Nektariumverhéaltnisse in der ganzen Gattung
steht noch aus, es liegen diesbeziiglich nur KEinzelbeobachtungen vor, die
einander manchmal widersprechen. So kommt es nach Porscu (1913) am
Grunde der Filamente von C. pitcheri TorR. GR. zu einer Nektarabscheidung.
Die von DELPINO (zit. bei KNuTH 1898) fiir C. balearica RicH. auf 16ffelfor-
migen Staminodien angegebene Nektarsekretion konnte PRANTL (1. ¢.) nicht
bestiatigen. Bei C. naravelioides O. Kunrtze sind nach PrantL (L. c.) die
Konnektive iiber die Antheren hinaus in einen driisigen Fortsatz verlingert,
der an den dusseren Staubblittern (nach unserer Terminologie also schon an
Staminodien!) deutlich auf Kosten der Antheren vergrossert ist. Nach
PRANTL (1. ¢.) und ScHOFFEL (1. ¢.) sind die dusseren Staubblitter von C. zey-
lanica L. steril und auf ihrer ganzen Oberfliche (mit Ausnahme des kurzen
,,otieles ) driisig.

Das Vorhandensein oder Fehlen eines Bliitennektariums bzw. feinere
Unterschiede in seinem Vorkommen auf fertilen Staubblittern und Stamino-
dien diirften brauchbare Merkmale fiir die Systematik der Gattung Clematis
abgeben. So hat bereits PRANTL (l. ¢.) seine Sektionen Pseudanemone, Viti-
cella (DC. emend.) und Flammule (DC. emend.) durch das Fehlen, Viorna
durch das Vorhandensein eines Bliitennektariums charakterisiert; ob in der
Sektion Naravelia (DC. emend.) auch Arten ohne Nektarien vorkommen, war
fiir PRANTL (L. c.) ungewiss. Ebenfalls in neuester Zeit weisen Angaben darauf
hin, dass eine neuerliche Uberpriifung dieses Merkmals unter besonderer
Beriicksichtigung seiner systematischen Bedeutung wiinschenswert wire;
so gibt Karrascuowa (1965) Nektarabscheidung in der Bliite von C. orien-
talis L. aus der PraNTLschen, durch das Fehlen eines Bliitennektariums cha-
rakterisierten Sektion Flammula an. Es ist bedauerlich, dass Turin (1. c.)
bei der Bearbeitung der europiischen Arten der Gattung zumindestens das
Vorhandensein oder Fehlen eines Bliitennektariums, das als Merkmal auch
fiir diesen Artenbereich von Bedeutung ist, nicht beriicksichtigt hat; der
genannte Autor gibt in der Gattungscharakteristik (im europ#ischen Um-

8) Die Abb 29 bei WERTH (1956), der ebenfalls die Auffassung iiber den sekundéren Charakter
der Pollenbliitigkeit bei Clematis vertritt, ist insofern irrefithrend, weil der genannte Autor eine
morphologische Entwicklungsreihe von Clematis-Arten mit verbreiterten und nektariumtragen-
den Filamenten zu solchen mit fadenférmigen und nektariumfreien aufzeigen will, was den
Tatsachen nicht entspricht, wie dies schon die beiden in der vorliegenden Studie behandelten,
Nektarblumen besitzenden Arten zeigen.
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fange) lediglich das Fehlen von ,,Honigblattern (honey-leaves) an.?) Die
Bedeutung des genannten Merkmals kann im Zusammenhang mit unseren
Ergebnissen an Hand eines konkreten, der européischen Flora entstammen-
den Falles aufgezeigt werden. Turin (l. c.) gliedert die Art C. alpina (1.)
MiLLER im Anschluss an KunTze (1885) in zwei Unterarten, und zwar in die
von uns untersuchte subsp. alpina (Atragene alpina L.) und in die subsp.
sibirica (L.) O. KuntzE (Atragene sibirica L.), bei welch letzterer, nach den
eingehenden Untersuchungen von Karrascmowa (. ¢.) zu schliessen, be-
sonders in der Lokalisation des Nektariums nicht unwesentliche Unter-
schiede von der subsp. alpina bestehen, auf die schon bei der Behandlung
der Nektariumverhéaltnisse von C. alpine von uns hingewiesen wurde. Wenn
ausserdem noch die deutlichen, von PranTL (1. ¢.) angegebenen Unterschiede
in Form und Bewimperung der dusseren petaloiden Staminodien zwischen
beiden angeblichen Unterarten, die sich nach Turin (1. ¢.) nur durch Bliiten-
farbung und Areal unterscheiden sollen, in Betracht gezogen werden, er-
scheint es fraglich und einer neuerlichen Priifung wert, ob die auf Kuntze
(1. ¢.) zuriickgehende und von TutriN (l. c¢.) ernenerte Zusammenziehung
beider Taxa in eine Art gerechtfertigt ist'?), zumal PranTL (1. ¢.) C. alpina
MmLER und C. sibirica MILLER als gute Arten anfiihrt, wobei der erstge-
nannten sogar drei weitere Arten auf Grund verschiedener Merkmale syste-
matisch ndher stehen als C. sibirica MILLER. Die von uns bei C. alpina (1..)
MiLLER subsp. alpina festgestellten Nektariumverhiltnisse, verglichen mit
denen von C. alpina subsp. sibirica (L.) O. KuxntzE (nur auf Grund der
Angaben von KaRrRTascHOWA 1. c., da wir bisher leider nicht Gelegenheit
hatten, lebendes Material dieses Taxons zu untersuchen), sprechen fiir
die PranTLsche Wertung beider Taxa.

Das Bliitennektarium von Clematis ist auch noch in einer anderen Hinsicht
bemerkenswert. Aus dem Wenigen, was wir bisher in dieser Gattung iiber
die Mannigfaltigkeit seines Vorkommens auf fertilen Staubbldttern oder
Staminodien bzw. auf beiden wissen, kann vermutet werden, dass das
erstere das urspriinglichere ist. Bei der Entstehung von Bliitenhiillblattern
aus androzealen Primordien iitber mehr oder minder petaloide Staminodien
schwindet in manchen Fillen, so bei C. alpina (1..) MILLER subsp. alpina
(ahnlich auch bei Sagittaria L., DAuMANN 1931Db), das auf den fertilen Staub-
blattern entwickelte Nektarium verhaltnisméssig rasch, in anderen wieder er-
scheint eine Zwischenphase gesteigerter Driisenentwicklung und -tatigkeit auf
den schon mehr oder weniger petaloiden Staminodien eingeschaltet, wie nach
Karrascaowa (L. c.) bei C. alpina subsp. sibirica (L.) O. KunTzE (dhnlich auch
nach Karrascaowa 1. c. bei Calycanthus). Beim Ubergang fertiler Androzeal-
glieder zu Staminodien ohne petaloide Entwicklungstendenz kann es zu einer
gesteigerten und auf manchen Staminodien fixierten Nektariumentwicklung
kommen, was wohl bei C. zeylanica L. der Fall ist, eine Erscheinung, die auch
anderswo (Sagittaria L., Sagina L., DAuMANN 1931b) beobachtet wurde.

9) Es wire an der Zeit, die veraltete und nicht zutreffende Bezeichnung ,,Honigblatt** zu-
mindestens durch ,,Nektarblatt‘ zu ersetzen, obwohl auch diese nicht besonders geeignet er-
scheint (vgl HieErko 1. c¢.); schon mehrmals und vor geraumer Zeit wurde darauf hingewiesen
(z B von K~orn 1931), dass es notwendig ist, Nektar vom Honig zu unterscheiden In diesem
Zusammenhang ist es bedauerlich, dass auch in neuesten systematischen Werken (Turin 1. c.)
,»Honigbliatter' wieder auftauchen.

10) Wir beabsichtigen, diese Frage zu priifen, sobald wir lebendes Material von C. alpina
subsp. sibirica (L.) O. KuNTzE erhalten werden.
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Souhrn

V praci byla studovana morfologické variabilita a vaskularisace perianthu a androecea (se
zvl4$tnim piihlédnutim ke staminodiim) u éty¥, na uzemi CSSR pland rostoucich druhii rodu
Clematis [C. alpina (L.) MILLER subsp. alpina, C. integrifolia L.., C. recta L., C. vitalba L.). Hlavnim
cilem prace bylo prispét u tohoto rodu k feseni problematiky morfologického hodnoceni kvétniho
obalu a k objasnéni nektariovych poméri. Vaskularisace perianthu, pravé tak jako vyskyt, popf.
absence praduchii na raznych listovych kategoriich, ukazuje na listenovy charakter perigonu a na
jeho homologii s kalinimi listky heterochlamydeickych zastupct éeledi Ranunculaceae.

Staminodia, ktera se vyskytuji u véech ¢tyi zkoumanych druha (nejvyraznéji u C. alpina),
vykazuji plynulé prechody k ty¢inkam. Na androecedlni ptivod petaloidnich staminodii u C. alpina
ukazuje také vzajemné zastupovani tyéinek a staminodii nezavisle na kruzich téhoz kvétu, déle
plynule klesajici kli¢ivost pylu se stoupajici diferenciaci staminodii a konec¢nd vyskyt plné vyvi-
nutych nektarii na nitkach tycinek a rudimentarnich nektarii na vnitinich staminodiich.

Kvétni nektarium, jehoZ stavba a zplsob sekrece byly studovény, se vyskytuje jen u druhu
C. alpina a C. integrifolia; neni vytvoieno v druhotné pylovych kvétech druhii C. recta a C. vitalba.

Mezi ob&ma plemeny druhu C. alpina — subsp. alpina a subsp. sibirice (L.) O. KuNTZE — jsou
népadné rozdily zejména v lokalisaci nektaria, ale i v jinych znacich (C. alpina subsp. sibirica jen
na zaklads literarnich ddajia), a naskytd se tak otdzka, zda je vhodné fadit oba taxony do spo-
leéného druhu.
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