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Abstrakt - Es wurden die morphologische Variabilitat und Innervierung des Perianths 
und Androzeums (unter besonderer Beriicksichtigung von Staminodien) bei vier in der Tschecho
slowakei einheimischen Clematis -Arten [C. alpina (L.) MILLER subsp. alpina, C. integrifolia L., 
C. recta L„ O. vitalba L.] mit dem Hauptziele verfolgt, zur morphologischen Wertung der Bliiten
hiille und zur Klarung der Nektariumverhaltnisse innerhalb dieser Gattung beizutragen. Die 
Innervierung des Perianths, ebenso wie das Vorkommen bzw. Fehlen von Spaltoffnungen a.uf den 
verschiedenen Blattkategorien weisen auf seinen Hochblattcharakter und auf seine Homologie 
mit den Kelchblattern heterochla.mydeischer Ranunculaceen hin. Die bei allen vier untersuchten 
Arten vorhandenen Staminodien (in besonders starker und mannigfa.ltiger Ausbildung bei 
C. alpina) zeigen gleitende Ůbergange zu den Staubblattern; a.uch die bei O. alpina festgestellte, 
von den einzelnen Quirlen unabhangige Stellvertretung der Staubblatter und Staminodien in ein
und derselben Blute, 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 O. alpina und O. integrifolia vornehmlich auf den Staubblattern 
ent wickelten Nektariums im Staminodialbereich deuten darauf hin, dass es sich bei den Stamino
dien (im Gegensatz zu den Perigonblattern) tatsachlich um solche, d. h . um Androzealglieder 
handelt. Ein Bliitennektarium, dessen Ba.u und Sekretionsart festgestellt wurden, findet sich nur 
bei C. alpina und O. integrifolia; es fehlt den wohl sekundar pollenblutigen Arten O. recta und 
C. vitalba. Unterschiede in der Lokalisation dieses Nektariums sowie in anderen Merkmalen 
zwischen den beiden Unterarten O. alpina (L.) MILLER subsp. alpina und O. alpina subsp. sibi. 
rica (L.) O. KuNTZE (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 Klarung der Nektariumverhaltnisse von 
Clematis beizutragen. Beim erstgenannten Teilproblem bewahrten sich be
sonders die gestaltliche Variabilitat der Perianthblatter und Staminodien, 
deren zahlenmassiges Verhaltnis zu den fertilen Staubblattern, ferner Inner
vierung der Bliitenhiille und Anwesenheit oder Fehlen von Spaltoffnungen 
auf all den untersuchten Gebilden; auch Unterschiede in der Keimfahigkeit 
des Pollens fertiler Staubblatter und Staminodien sowie das Vorkommen 
eines Nektariums auf diesen beiden Blattkategorien konnten bei der Beur
teilung ihrer morphologischen Zusammengehorigkeit herangezogen werden, 
was indirekt fiir das V erstandnis des phy logenetischen W erdeganges der 
Bliitenhiille, deren Nervatur ebenfalls Beriicksichtigung fand, von Bedeu
tung ist. 
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Material, Methodik un_d Terminologie 

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

Ausschliesslich einheimische Arten wahlten wir deshalb aus, da wir zn unseren Untersuchnngen 
nur lebendes Material verwendeten, das flir das Studium der Nektarsekretion erforderlich und fiir 
das der Innervierung vorteilhaft ist. Das Untersnchungsmaterial stammte teils direkt von natiir
lichen Standorten in der Tschechoslowakei, teils von Pfianzen aus dem botanischen Garten der 
Karls-Universitat, wohin sie von diesen Standorten gebracht worden waren. 

Die Inne rvi e run g wurde an mittels des Gefrierrnikrotoms angefertigten Bliitenquer
schnitten verfolgt, wobei zur Deutlichmachung der Leitbiindel die Phloroglucin-Salzsaure-Reak
tion auf Lignin zur Anwendung kam. Die V e r s c h 1 e i m u n g v o n M e m b r a n e n wurde 
durch Ausfallung in absol. Alkohol, durch nachtragliche Quellung bei Zusatz von Wasser und 
durch Farbreaktionen (Kongorot, Rutheniurnrot) wahrscheinlich gemacht. Zur vergleichenden 
Priifung der K e i mf ah. i g ke i t de s P o 11 e n s von Stanbbliittern und Staminodien mit 
Antherenrudirnenten wurden bei einer der untersuchten Arten (O. alpina) Pollenkorner aus eben 
sich offnenden Antheren entnommen (soweit die Antherenrudimente zwar noch vollig ansge
bildete Pollenkorner enthielten, sich aber nicht mehr offneten, wurden jene vorher mit einer 
feinen N adel aufgeritzt) und sodann nach der Methode von LIDFORSS, wie sie HALLERMEIER ( 1922) 
anwandte, in Verbindung mit der Methodik von PRUZSINSZKY (1960), die in vereinfachter Form 
a.uch unter anderen Zielsetzungen zur Anwendung gekommen war (DAUMANN 1963a, 1963b, 
1967a, 1967b), untersucht. In Vorversuchen ergab sich als optimale Rohrzuckerkonzentration for 
den Pollen von O. alpina eine fiinf- bis sechsprozentige Losung mit Kontrolle der Keirnung 
(Pollenschlauchbildung) am geeignetsten nach 3 Stunden. (PRuzsINSZKY, I. c., gibt for O. hybrida 
eine RohrzuckerlOsung von 1- 10% als optimal an.) Bei der Pri.ifung des Zuck er g e ha 1 t es 
v o n S c h n i t t e n kam mit Vorteil die FLťrOKIGERsche Methode in der schon friiher angege
benen Modifikation (DAUMANN 1930) sowie die SENFTsche Losung zur Anwendung. Die Art und 
Weise der Nektar se k ret ion wurde durch direkte Beobachtung des Sekretionsvorganges 
sowohl an dicken Schnitten· durch das Nektarium unter Paraffinol, als auch auf der Nektarinm
oberfl.ache in Luft nach der an anderer Stelle bereits geschilderten Methode (DAUMANN 193la)· 
festgestellt. Um eine annahernde Vergleichsmoglichkeit fiir die an verschiedenen Blattgebilden 
derselben Bliite abgeschiedene Nektar m e n g e zu gewinnen, wurden die Nektarmengen a.ls 
Fliissigkeitssaulen in Haarkapillaren von gleicher innerer Weite verglichen. Die Pr i.i fu n g de s 
N e k t a r s a u f I n h a 1 t s s t o ff e erfolgte mit Hilfe der SENFTschen und FEHLINGschen 
Losungen (in Kapillaren) in der schon friiher beschriebenen Weise (DAUMANN 1930). 

Fiir die Bliitenhiille aller untersuchten Clematis-Arten verwenden wir die Bezeichnung 
Per i g on. Bei der Bliitenhiille von O. alpina werden manchmal (z. B. EICHLER 1875, MuLLER 
1881, WERTH 1956) Kelch und Krone unterschieden, wobei die vier aussersten, zwischen den vier· 
Perigonblattern stehenden Staminodien als Kronblatter aufgefasst werden. lm Hinblick darauf, 
dass diese vier zu ausserst stehenden Staminodien regelmassig und in jeder Bliite der genannten 
Art durch eine kontinuierliche Reihe von gleitenden Ůbergangsbildungen mít den fertilen Staub
blattern verbunden erscheinen, fassen wir sie nicht als typische Krone auf, sondern neigen, 
ebenso wie HIEPKO ( 1965), in terrninologischer Hinsicht PRANTL ( 1887) zu und bezeichnen demnach 
die Bliitenhiille auch bei O. alpina als Perigon und die erwahnten, an Kronblatter erinnernden 
Gebilde als St amin od i e n. Die m ehr oder minder deutlich b ei allen vier von uns unter
suchten Arten an die fertilen Staubblatter zentrifugal, unmittelbar und ohne scharfe Grenze 
a.nschliessenden, vielfach als „aussere Staubblatter" (SCHČ>FFEL 1932 u. a.) b ezeichneten und irn 
Vergleich mit den fertilen Staubblatteru schon einigcrmassen modifizierten Gebilde rnit noch 
verhaltnisma.ssig machtigen und sich regelmassig offnenden Antheren sollen von uns auf Grund 
der bereits erkennbaren ersten gestaltlichen Andeutungen staminodialer Umbildung und be
sonders auf Grund d er bei O. alpina festgestellten H erabminderung der Keimfahigkeit ihres 
Pollens schon als Starninodien, und zwar als staubblatta.hnlichste , bezeichnet werden. 

Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina 

Die Bliitenhiille wird in der Regel durch vier, in zwei alternierenden Kreisen 
stehende P e r i g on b I a t t e r (Abb. I) gebildut. An der Basis eines jeden 
von ihnen befinden sich 5 - 7 starkere Hauptnerven, die bogenfOrmig zu 
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seiner Spitze ftihren. Von ihnen zweigen zahlreiche Seitennerven ah. Zwischen 
den N erven sind Anastomosen haufig. An Querschnitten durch den Sprossteil 
unterhalh der Bhite erkennt man sechs Hauptleithtindel, sekundare Leit
btindel sind nicht ausgehildet (vgl. PRANTL 1887). Die Tepalen werden 
meistens durch drei, aus drei Lalmnen (Blattlticken) ahzweigende Blatt
spurstrange versorgt. Bei manchen (in der Regel ausseren) Perigonhlattern 
zweigen aus der mittleren Lakune drei Blattspurstrange ah, so dass das 
betreffende Tepal ftinfspurig ist (Ahh. 3, 
rechts). lm Falle von dreispurigen Tepa
len verzweigt sich der mittlere Blatt
spurstrang in der Regel noch im Bltiten
boden oder an deren Insertionsstelle, die 
seitlichen Blattspurstrange verzweigen 
sich manchmal erst hoher im Blatt. 
Die Epidermiszellen der ahaxialen Peri
gonhlattseite sind etwas gestreckt und 
besitzen wellige Seitenwande; auf dieser 
Blattseite hefinden sich Spaltoffnungen. 
Die Oberhaut der adaxialen Tepalenseite 
wird von fast isodiametrischen ZelJen mit .; 
massig gewellten Seitenwanden gebildet, 
Spaltoffnungen fehlen hier. Zwischen den 
Tepalen stehen vier spatelformige S ta -
min od i e n (Abh. 9). Sie sind einspu
rjg, der einzige Mittelnerv verzweigt sich 
erst im oberen, verbreiterten Stamino
diumteil. Die Nervatur ist mehr oder 
minder geschlossen (HIEPKO 1965). lm 
unteren, nicht verbreiterten Teil besteht 
dic Epidermis ab- und adaxial aus in der 
Langsachse des Staminodiums gestreck
Lcn Zellen mit geraden Seitenwanden. 
ln soinem verbreiterten Apikalteil sind 
<lie Oberhautzellen beiderseits fast iso
<liametrisch und ungewellt. Auf beiden 
Seiten des Staminodiums fehlen Spalt
offnungen. In einigen der untersuchten 
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Clemati6 alpina (L.) MILLER subsp. alpi
na - Abb. 1. Perigonblatt (Tepal ). -
Abb. 2. Zwischengebilde zwischen Peri
gonblatt und spatelformigem Stamino
dium. - Beitle Abbildungen (del. M. 
KYNČLOVÁ} in Ansicht von der adaxialen 

Seite. 

Bltiten war eines dieser Staminodien nicht spatelformig, sondern erinnerte der 
Form nach an ein schmales P erigonblatt, es war jedoch (so wie die spatel
formigen Staminodien) einspurig; dieser einzige Blattspurstrang verzweigtc 
sich allerdings schon in seinem Basisteil (Abb. 2). 

Das unten verbreiterte und in Richtung zum Konnektiv auffallend ver
schmalerte Filament der f e r ti I e n St a u b b 1 a t t e r (Abb. 4) ist 
einnervig (ohne Verzweigungen). Die Oberhautzellen des Filaments sind in 
der Richtung seiner Langsachse gestreckt und weisen gerade Seitenwande 
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 Staubblattern und den mejst 
vier zu ausserst st~henden Sta,minodien findet sich in jeder Bltite eine glei
tPnde Heihe von Ďbergangsformen. An jene schliessen peripher die staub-
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blattahnlichsten Staminodien (Abb. 5) an, die im Vergleich mit den fertilen 
Staubblattern etwas kleinere Antheren und im Oberteil verbreiterte Fila
mente zeigen. In zentrifugaler Richtung besitzen die Staminodien standig 
kleinere Antherenrudimente und ihr verbreiterter Apikalteil weist bereits 
e ine verzweigte Nervatur auf (Abb. 6). Die den vier aussersten, kronblatt
a hnlichen Staminodien am nachsten stehenden Gebilde zeigen zwei oder nur 
noch ein winziges, sich nicht mehr offnendes Antherenrudiment sowie im 
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C lematis alpina (L.) MILLER s ubsp. alpina -
Abb . 3. Querschnitt durch den Sprossteil an 
d er Inserti.onsst ello der T epalen, die Anzahl 
der Blattllicken u.nd Blattspurstri:i.nge zeigend 
(etwas schematisiert). Die Insertionsh ohe 
der vier T epalen ist strichliert angedeutet. 

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. 

Staubblatter und Staminodien (mit 
Ausnahme der vier aussersten) stehen 
in achtzahligen, alternierenden Quir
len. 

ScHČ>FFEL (1932) bildet einen Mikrotomschnitt 
durch ein e Bliitenknospe ab, der 50 derartige 
Gebilde zeigt (6 Kreise mit Verdoppelw1g an 
2 Stellen). MULLER (1 88 1) g ibt fiir unsere Art 
ausser den 4 aussersten, stark petaloiden Stami
nodicn eine kleinere oder grossere Zahl (in einer 
abgebildeten Bltite 10) staminodialer "ůbergangs
bildungen von Staubbli:i.ttern zu jenen und 40 
bis 60 Staubblatter an. Almlich wie bei Stratiotes 
alo,ides L. (DAUMANN 193la) versucht en wir, auch 
bei O. alpina e inen Einblick in das Z a h 1 e n -
verhiiltnis von Sta ubbl attern 
u n d S t a m i n o d i e n zu gewinnon. B ei 
der Durchsicht von 20 wahllos herausgegriffe
nen Bhitcn ergab sich , dass in ihnen zwischen 
der Zahl d er ferti lcn Staubblatt er, der staub
blatttihnlichsten und der anderen Staminodien 
(mit Ausnahme d er 4 zu a usserst stehenucn) ei..ne 
gewisse regelmassige Beziehung best eht, wolche 
durch Tab. 1 veranschaulicht werden soll. 1 

Die Summe d er gezahlten Bliiten.teile jed er Bliite ze igt deutlich <las Vorhandonsein von acht
ziihligen Quirlen unter gelegentlicher Verdoppelung einzelner Glied er (vierma l 40, e inma l 41, 
e inmal 42, sech smal 48, zwoimal 49, einmal 50, zweimal 56, e inmal 57, e inmal 58, ei.nmal 64). 
Die Zahlen verhaltnisse d er fertilen Staubbltitter (15 - 35), der staubblattahnlichsten Rttl.mi.no 
dien ( 11 - 24) und der mehr p etaloiden Staminodion ( 5 - 16) lasst ei.ne derartige Abhangigkeit 
nicht rkennen, was darauf hindeutet, dass zwischen di.osen Gebilden kontinuierlich, also unab 
h angig von d en e inzelnen Quirlen, eine Art Stellvertretung erfolgt. Dabei ist bemerkenswert, 
·dass in jedem Falle die Zahl der fertilen Staubblatter grosser als die d er staubblattahnlichsten 

taminodi.en und diese wied erum grosser als die Zahl d er m ehr petaloiden Staminodien ist. 

Wie bneits e1 wahnt, findn1 sich in der Bliite von O. alpina die mannig
fachsten Ubergange von fertilEn Staubb1attern uber schwach staminodiale 
Typen m it noch machtigEn, sich offnenden Antheren und solche, die im ver
breiterten Gipfeltei] nach mehr oder weniger Andeutungen der Antheren-

1) E s sei bemerkt, dass in a ll n gepruften Bliiten die zu ti.usserst stehenden stark petaloiden 
Staminodien sowie die Perigonbliitt er stets in der Vi.erzahl vorhanden waren. - F ehlerquellen 
bei der Aus zahlung, die durch die gleitenden "ůbergange zwischen d en dre i ve rfolgten Blatt
kategorien b edingt sind, konnen unte r Beriicksichtigung einer grosseťen Za.hl von Bliiten als 

·eliminiert betrachtet werden. 
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Clemat1:s alpina (L.) MILLER subsp. alpina - Abb. 4. Fertiles Staubblatt. - Abb. 5. Staubblatt
ě.hnlicbstes Staminodium. - Abb. 6. - 8. Staminodien rnit verschieden stark reduzierten Antheren 
und unterscbíedlicher Nervaturverzweigung. - Abb. 9. Spatelformiges Staminodium. - Alle 
Abbildungen (del. M. KYNČLOVÁ) von der adaxialen Seite gesehen. La.ge und Ausdehnung des 

Nektariums sind in den Abb. 4. - 6. durch Punktierung angedeutet. 

region (mit und ohne vollkommen ausgebildeten Pollenkornern, manchmal 
nur noch mit sterilem sporogenem Gewebe) besitzen, zu den vier peripheren 
spatelformigen Staminodien ohne Antherenrudimente. Der Vergleich der 
K e imfahigkeit des Pollens von Staubblattern und 
St a m i n o d i e n , soweit diese Antherenrudimente mit noch vollig aus
gebildeten Pollenkornern besassen, ergab ein deutliches Absinken dieser 
Fahigkeit mit zunehmender Reduktion der Antherenregion und mit zu
nehmender P etaloidie der Staminodien, wie dies aus Tab. 2 ersichtlich ist. 

Das B 1 ii ten nektar i um unserer Art ist ein Androzealnektarium. 

MULLER (1881), PRANTL (1887), ScHČ>FFEL (1932) , WERTH (1956) und JANCHEN (1949) geben, 
seine Lage auf den f e r ti len Staubblattern an, was die vorliegenden Untersuchungen be
statigten. Ausserdem konnte gezeigt werden, dass es, a llerdings in geringerem Masse, auf die den 
fer tilen Staubblattern urunittelbar benachbarten Staminodien (staubblattahnlichste Sta.minodien) 
iibergreift und auch noch andeutungsweise auf mehr peripher steh0nden Staminodien zu erkennen 
ist . Nach FELDHOFEN (1932) befindet sich das Nektarium in der Blute von O. alpina auf den 
U.ussersten Ste.minodialkreisen. Auch HEGI (1912) und KUGLER (1955) lokalisieren es a.uf Stu.. 
minodien; beide Autoren sprechen von „Honigblattern", wohl im Sinne von PnANTL (l. c. ), der 
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so nektariumtragende Sta.minodien bezeich
net.2) KARTASCHOWA (1965) gibt for die von 
uns und den obgenannten Autoren nicht be
riicksichtigte C. alpina subsp. sibirica (L.) O . 
KuNTZE (Atragene sibirica L.) an, dass Sta
rninodien (annahernd 20 in jeder Bliite) Nek 
tar abscheiden. Auf den Filamenten der zu 
ausserst stehenden fertilen Staubblatter fiu 
det sich nach der genannten Autorin manch
mal eine nur schwache N ektarsekretion, 
die a.uf den Staminodien in zentrifugalcr 
Richtung um so intensiver in Erscheinung 
tritt, jo mehr deren Antherenregion redu
ziert ist, wobei die aussersten, ausgepragt 
petaloiden Staminodien die Fi:i,higkeit, Nek 
tar abzuscheiden, fast verloren haben. 

Nach unseren Untersuchungen 
ist das Nektarium in starkster Ent
faltung und annahernd gleichmassig 
a uf a I l e n f e r t i l e n S t a u b -
b 1 a t t e r n entwickelt, und zwar 
im unteren, verbreiterten Filament
teil , auf der adaxialen Seite, in der 
Mediane beiderseits auskeilend, als 
kaum erkennbarer, fl.acher Hocker, 
der die Nektariumoberflache bildet. 
Seine Lage und Ausdehnung sind 
aus Abb. 4 u. 10 ersichtlich. Das 
Filament ist derartig gekrtimmt, 
dass der abgeschiedene Nektar in 
einer adaxial flach-konkaven, von 
seinem unteren, verbreiterten Teil 
gebildeten Ausbuchtung den aba
xial konvexen Filamentteilen der 
zentripetal nachststehenden Staub
blatter anliegt. Es ist demnach nicht, 
zutreffend, wenn MůLLER (1881) an
gibt, dass die Nektarabscheidung 
bei O. alpina „auf der rinnig aus
gehohlten Innenseite" der Staub
faden erfolgt. Die N e k t a r i u m 
e pi der mi s (Abb. 11, 12) be
steht aus parallel zur Langsachsc 
des Staubfadens etwas gestreckten 
Zellen mit stark verdickten, aus Zel
lulose bestehenden und schwach pa-

2) Fig. 4a auf Tafel 114 bei HEGI (l. c.), 
als „Honigblatt" bezeichnet, stellt eines der 
m eist in der Vierzahl vorhandenen, in der 
Bliite zu ausserst stehenden, spatelformigen 
Staminodien dar, die nach unseren Untersu
chungen niemals auch nur die geringste An
deutung eines N ektariums zeigen. 



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

fertilen Staubbli:ittern 
(entspr. Abb. 4) 18 16 19 16 20 15 

staubblattahnlichsten 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 o o 3 o 

--------
A n m erku n g: Fur jede der vier Blattkategorien 6 Messungen unter Ausza hlu11g von je 

60 Pollenkornern, <lie Prozentzahlen unter Weglassung der Dezimalstellen auf Einer abgerw1det; 
PRUZSINSZKY (1960) fand fiir C. hybrida eine optimale Pollenkeimung von nur 15 %. 

pillosen Aussenwanden, sowie mit einer 
di.innen Kutikula. 3 ) Diese Epidermis
papillen, auf welche auch FELDHOFEN 
(l.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 KARTA
SCHOWA (1 c.) ebenfalls bei O. alpina 
subsp. sibirica vorhanden , was auch 
aus einer diesbezi.iglichen Abbildung 
hervorgeht. Am Rande des Nektariums 
werden die Epidermiszellen grosser , 
besonders in der Mediane des Staub
fadens und ihrer nachsten Umgebung 
auch langgestreckt , und gehen so ohne 
scharfe Grenze in die Oberhautzellen 
des Filamentes 

1
i.iber, wobei ihre Papil

len auch ausserhalb des Nektariums 
(besonders ungefahr in der unteren 
H alfte des Staubfadens ) mehr oder we
niger erhalten bleiben . Die Nektarium
epidermis weist keine Spaltoffnungen 
und Trichomeauf.Wedervor noch wah
rend der N ektarsekretion ist in ihren 
Zell en eine Starke- bzw. Zuckeranrei
cherung erkennbar. Das s u b e p i d e r
m a I e N e k t a r i u m g e v\" e b e, <las 
bis zum Filamentleitbi.indcl reicht 
(Abb. 10) , geht ohne scharfe Grenze in 
das benachbarte , grosszellige und gro
sse Interzellularen aufweisende Grund-

1mm 

200_µm 

Clematis alpina (L.) MILLER subsp. alpina -
Abb . 10. Querschnitt durch das Filament 
eines fertilen Staubblattes an d er Stello der 
starksten Nektariumontwicklung. Lage und 
Ausdehnung d es N ektarium sind durch 
Punktierung, die des Leitbti.ndels schwarz 
angedeutet. - Abb. 11. Ein T eil d es Nekta
riumgewe bes im Querschnitt. - Abb. 12. 

Dasselbe im Langsschnitt. 

3 ) Eine dunne Nektariumkutikula g ibt KARTASCHOWA (1. c. ) auch for C. orientalis L . an. 

231 



parenchym uber. Es zeigt zu Sekretionsbeginn eine Bauart, die von der bei 
Bltitennektarien vorherrschenden einigermassen abweicht (Abb. 11, 12): zwar 
kleinere Zellen als im umgebenden Grundparenchym, dtinne Zellulosewande, 
reichlich Inhaltsstoffe (vor Sekretionsbeginn vorherrschend Starke, wahrend 
der Sekretion besonders Zuckerarten), die Interzellularen sind jedoch ver
haltnismassig gross, keinesfalls jedoch so gross wie im benachbarten Grund.
parenchym. Trotz dieser Eigenschaften kann hier mit Recht, besonders auf 
Grund der wahrend des Sekretionsvorganges recht deutlichen Zuckerlokali
sation, von einem subepidermalen Nektariumgewebe gesprochen werden; 
die Ansicht von FELDHOFEN (l. c.), dass bei C. alpina kein „ausgepragtes 
Sekretgewebe" entwickelt und <las „eigentliche Sekretionsgewebeu auf die 
Nektariumepidermis beschrankt sei, erscheint daher nicht begrtindet. Eine 
L e i t b ti n d e I v e r s o r g u n g des Nektariums ist nicht vorhanden, d. h. 
es ftihren keine Abzweigungen vom Filamentleitbtindel ins Nektariumgewebe, 
was nach KARTASCHOWA (1. c.) a uch ftir die subsp. sibirica Geltung hat. Die 
Nektar se k ret i on erfolgt als Fltissigkeitsdurchtritt durch die dicken 
Epidermisaussenwande und durch die dtinne Kutikula, ohne dass diese dabei, 
soweit unsere Untersuchungen zeigen, abgehoben oder zerrissen wird, was 
mit der Angabe von FELDHOFEN (1. c.) tibereinstimmt; die Epidermisaussen-

, wande 1assen wahrend des Sekretionsvorganges eine deutliche Verschleimung 
erkennen. Dieselbe Sekretionsart (allerdings ohne Verschleimung) gibt KAR
TASCHOWA (1. c. p. 64) allgemein filr Atragene und Clematis an. In Wider
spruch dazu scheint ihre Angabe an anderer Stelle derselben Abhandlung 
(p. 141) zu stehen, dass namlich bei O. alpina subsp. sibirica die Kutikula bei 
der Sekretion aufreisst; ich vermute, dass es sich hier, wie in zahlreichen 
anderen Fallen (RADTKE 1926, DAUMANN 1935), um nur quantitative Unter
schiede handelt, da bekanntlich bei intensiver Nektarsekretion die Kutikula 
oft abgehoben bzw. zerrissen wird, wahrend dasselbe Nektarium bei schwa
cherer Sekretionsintensitat nur einen Nektardurchtritt durch die Kutikula 
zeigt, ohne dass diese dabei abgehoben oder zerrissen wird. Der Nektar
austritt erfolgt mehr oder minder gleichmassig auf der gesamten Zellenober
flache; im Gegensatz zur Vermutung von FELD HO FEN (l. c.) sind demnach bei 
diesem Vorgang die Papillenspitzen in keiner Weise bevorzugt. Von Zucker
arten konnten im Nektar unserer Art nur Disaccharide (Saccharose) 
nachgewiesen werden, was der bekannten Tatsache entspricht, dass der 
Bltitennektar bei den Ranunculaceen und verwandten Sippen meist eine 
fast reine RohrzuckerlOsung darstellt (PERCIVAL 1965). 

Auf den an die fertilen Staubblatter zentrifugal, unmittelbar und ohne 
scharfe Grenze anschliessenden staubblattahnlichsten Staminodien (Abb. 5) 
ist fast immer ein Nektarium entwickelt, <las in Lage, Bau und Sekretionsart 
mit dem der fertilen Staubblatter tibereinstimmt, lediglich sind seine Aus
dehnung und Sekretionsintensitat (Nektarmenge) deutlich geringer als bei 
dem der fertilen Staubblatter. 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 erkenn bar (rudimentares Nektarium). Haufiger zeigten die 
letztgenannten Staminodientypen, wohl als letzter R est einstiger Drtisen 
tatigkeit, an der Ste1le, wo das fertile Staubblatt sein Filamentnektarium 
besitzt , eine vortibergehende Starke- 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 ausserst in der Bliite stehenden spatelformigen 
Staminodien mit mehr oder minder stabilisierter petaloider Form (Abb. 9) , 
sowie auf den Perigonblattern liessen sich niemals auch nur die geringsten 
Andeutungen eines Nektariums (auch nicht in Form von Starke- oder 
Zuckerlokalisation) feststellen. Da die fertilen Staubblatter und die beschrie
benen Staminodientypen gleitend durch Ůbergange verlmnden 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 PRANTL (1. c.) als Charak
teristikum fiir Clematis § Atragene , in welche Gruppe auch unsere Art gehort, 
, ,nektarlose Staminodien'' anfiihrt. 

Clemat is integrifolia L. 

Die Bliitenhiille wird in der Regel von vier, in zwei alternierenden Kreisen 
stehenden Tep a Jen gebiJdet. An der Basis jedes Perigonblattes erkennt 
man gewohnlich 3-5 starkere Nerven, die bogenformig apikalwarts ver
]aufen. Zwischen diesen Hauptnerven befinden sich diinnere Nerven, die den 
Blattgipfel nicht erreichen und sich mit Seitennerven verbinden. Die Tepalen
nervatur ist mehr oder weniger geschlos
sen und stimmt im wesentlichen mít der 
von C. alpina iiberein, unterscheidet sich 
jedoch von ihr dadurch, dass beide rand
standigen Hauptnerven in der oberen 
Blatthalfte eine grossere Menge diinner 
und verzweigter Seitennerven nach aussen 
hin abgliedern , die zu den Randem 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 
sekundare Biindel (vgl. BROULAND 1935); 
PRANTL (1887) hingegen fiihrt C. integri
folia unter jenen Arten an, denen im 
Spross sekundare Leitbiindel fehlen. Die 
Tepalen sind gewohnlich fiinfspurig , je
der Blattspurstrang zweigt meist aus einer 
selbstandigen Lakune ab (vgl. BROULAND 
l. c. ). Die Verzweigung der Blattspurstran
ge erfolgt gewohnlich noch im Bltiten
boden, nur ausnahmsweise an der Peri
gonblattbasis. 
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Clematis integrifolia L. - Abb. 13. Peri 
gonblatt (Tepal). - Abb. 14. Ůberzahli
ges P erigonblatt. - Abb. 15. Zwischen
gebilde zwischen Perigon- und Hochblatt. 
- Abb. 16. Zwischengebilde zwischen 
P erigon- und Staubblatt. - Alle Ab
bildungen (del. M. KYNČLOVÁ) von der 

a.da.xialen Seite gesehen. 

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

Neben Bltiten mít vier Perigonblattern kommen auch solche mít einer grosseren Tepalenzahl 
(5- 7) vor. Die tiberzahligen T epalen sind meist kurzer und schmaler als die normalen und be 
sitzen eine geringere Anzahl von Blattspurstrangen (Abb. 14). In oinigen F a llen konnten im 
iiusseren Perigonkrois zwei norma! entwickelte Tepe.len und im inneren an Stelle von zwe i nor-
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malen zwei Paare der soeben beschriebenen schmalen Perigonbliitter beobachtet werden. In einer 
Bltite bildeten die iiberzahligen Tepalen einen dritten Perigonkreis. Auch fanden sich Bliiten mít 
drei normal entwickelten Tepalen, wahrend das vierte aussere zum T eil 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 d ol' gesamte Blattrand eines Tepals Hochblattcharak
ter. Vor ihm stand ein Gebilcle, das an ein Staminodium erinnerte, es war jedoch intensiv blau 
gefarbt, breiter und iiberragte um etwa eine Antherenlange die ubrigen Staminodien. Es wurde 
von zwei aus zwe i Lakunen abzweigenden Blattspurstrangen versorgt, wobei sich einer der beiden 
Nerven apikal verzweigte (Abb. 16). Derartige, in manchen Merkmalen an Staubblatter, in ande
ren wieder an Perigonblatter erinnernde Zwischenformen wurden einigema1c , besonders in Bliiten 
mit iiberzahligen schmalen Tepalen festgestellt ; falls iiberhaupt vorhanden, war e in solches 
Zwischengebiide in der Bliite immer nnr in der Einzahl zu finden . 

17 18 

l 

l 
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Olemati.<J integrifolia L. - Abb. 17. 
F ertiles Staubblatt. - Abb. 18. -19. 
Staminodien. - Alle Abbildungen 
(del. M. KYNČLOVÁ) in Ansicht von 
d er adax ialen Seite . Lage und Aus
dohnung des N ektariums sind in den 
Abbildungen 17 . - 18. durch Punktie
rung angedeutet. 

Die zentral um das Gynazeum in der Bltite 
stehenden f e r t i I e n S t a u b b I a t t e r 
besitzen ein kurzes, schmales Filament (Abb . 
17) . Unmittelbar peripher und ohne scharfe 
Grenze an diese anschliessend, d . h. durch 
gleitende Ůbergange miteinander verbun
den, finden sich S t a m i n od i e n mit 
langerem und breiterem Filament, sowie 
mit bereits ktirzeren Antheren (Abb. 18) ; 
der einzige Nerv verzweigt sich manchmal 
apikal (Abb. 19). Die Epidermiszellen der 
Filamente fertiler Staubblatter und Stami
nodien sind in der Langsachse dieser Ge
bilde gestreckt und besitzen gerade Seiten
wande; Spaltoffnungen fehlen. Die Fila
mente der ferti len Staubblatter und Sta
minodien sind besonders auf ihrer abaxi
a len Seite dicht fiaumig behaart; ausser lan
gen~ spitzigen Trichomen finden sich hier 
vereinzelt auch kurze Kopfchenhaare . 

Auch bei dieser Art wurde schon mehr
mals das Vorhandensein eines Andr o ze al 
ne k tar i um s erwahnt. 

FELDHOFEN ( 1932) will dieselben Nektariumverhii.lt
nisse wie bei O. alpina, d. h. wohl eine N ektarsekre -
tion auf den aussersten Staminodialkreisen, festgestellt 
haben, was weder fiir die cine noch dic andere der b ei
d cn genannten Arten zutrifft. HALLEEtMEIER (1922) , 
SCHÓFFEL (1932) und JANCHE N (1949) haben insofern 
R echt, dass sie <las N ektarium auf d en Filamenteu 
<le r f e r ti l e n Staubblatter angc bcn, w oboi J-ANCHEN 
erwti.hnt, <lass diesc Filamente dann oťt verbreitcrt 
sind, wahrend SCRÓFFEL die N ektarabsch eidung mit 
Unrecht nur auf die verbreiterten Filamente d er iiusse
ren Staubbliitter b eschrankt, die unter B eriicksichti-
gung d er entsprechendon Verhaltnisse bei O. alpina 

von uns bereits als Staminodien bezeichnet werden. 4 ) Schliosslich se i noch auf die e twas unklarc 
Angabe von D ELPINO (zit. bei KNUTH 1898) hingewiescn, nach welcher die inncren Staubbliitte r 
Nektar absondern. 

4 ) In diesem Sinne stellen die Abbildungen bei H1<::01 (1912, Fig. 666d) und W E RTII (1956 
Abb. 29/3) Staminodien dar. 
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Nach unseren Untersuchungen ist das Nektarium von O. integrifolia (so 
wie bei O. alpina) in starkst er Entfaltung auf a 11 e n f e r ti 1 e n St a u b
b l a t t e r n zu finden (Abb . 17). Von den im folgenden genannten Unter
schieden abgesehen , stimmt es in bezug auf Lage, Bau und Sekretionsart mit 
dem von O. alpina iiberein. Die Nektariumoberflache bildet keinen flachen 
Hocker (Abb. 20) . Die Zellen der N e ktar i ume pi d e r mi s mit nicht 
merklich verdickten Aussenwanden besitzen keine Papillen (Abb. 21 , 22), 
die auch den iibrigen Zellen der Filamentoberflache fehlen. Das s u b e pi
d e r male N e ktar i um g e w e b e, das auch hier ohne scharfe Grenze 
ins benachbarte Grundparenchym i.ibergeht , reicht weniger tief in dieses 
hinab und erreicht nicht das Filamentleitbi.indel (Abb . 20) . In bezug auf 
Zell- und Interzellularengrosse unterscheidet es sich noch weniger deutlich 
vom Grundparenchym als bei O. alpina. Auch die Starkelokalisation (vor 
Sekretions beginn) und d ie Z uckeran -
reicherung (wahrend der Sekretion) ist 
im subepidermalen Nektariumgewebe 
von O. integrifolia weniger deutlich als 
bei O. alpina zu erkennen. Die Ne k
t ar se k r e t i on erfolgt als Kuti
kulardiffusion ohne erkennbare Ver
schleimung der Epidermisaussenwan-
de. A uch bei O. integrifolia herrscht 
im N e k t a r Saccharose bei weitem 
vor. Allgemein kann gesagt werden , 
dass <las Nektarium bei O. integrifolia 
schwacher und weniger ausgepragt ent
wickelt und die Nektarsekretion (Nek
tarmenge) geringer als bei O. alpina ist . 
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Auch bei O. integrifoUa ist auf den 
an die fertilen Staubblatter zentrifugal, 
unmittelbar und ohne scharfe Grenze 
anschliessenden Staminodien mit noch 
ver haltnismassig macht igen und sich 
regelmassig offnenden Antheren (Abb. 
18) meist ein Nektarium entwickelt , 
<las in Lage, Bau und Sekretionsart 
mit dem der fertilen Staubblatter 
i.ibereinstimmt, lediglich sind (so wie 
bei O. alpina) seine Ausdehnung und 
Sekretionsintensitat (N ektarmenge) be
deutend geringer als bei dem der ferti -
len Staubblatter . Auf mehr peripher 
st ehenden Staminodien (Abb. 19) wa
ren an der entsprechenden Stelle (im 
Gegensatz zu den Verhaltnissen bei 
O. alpina) weder ein Rudiment des 
Nektariumgewebes oder Spuren einer 
Nektarabscheidung, noch eine vor
i.ibergehende Starke- und nachfolgen
d e Zuckeranreicherung erkennbar. Es 

Clematis integrifolia L . - Abb. 20. Quer 
schnitt durch das F ilam ent eines fe r t ilon 
Stau bblattes an d er Stelle der starksten 
Nek tariumentwicklung. Lage und Ausdeh
nung des N ektariums sind durch P nnktie
rung, d ie des Leit b iindels sch warz angedeutet . 
Abb. 2 l. E in Tei l des Ne ktariumgewebes im 
Querschnitt . - Abb. 22. D asselbe im La ngs
schnitt. 
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besitzt demnach die Reduktionsreihe des Androzealnektariums von O. integri
folia im Bereiche der auch hier vorhandenen gleitenden Ůbergange von 
fertilen Staubblattern zu Staminodien eine geringere Amplitude als bei 
O. alpina. Dieser Umstand kann unter Beriicksichtigung der geringeren 
Nektariumentwicklung als solcher in dem Sinne gewertet werden, dass 
O. integrifolia bei der phylogenetischen Umstellung zur sekundaren Pollen
bliitigkeit weiter fortgeschritten ist als O. alpina. 

1cm 

Olematis recta L. - Abb. 23. Perigonblatt 
(Tepal). - Abb. 24. Ůberzahliges Perigon
blatt. - Abb. 25. Gespaltenes Perigonblatt. 
- Alle Abbildungen (del. M. KYNČLOVÁ) von 
der adaxialen Seite gesehen. 

Clematis recta L. 

1cm 

Olematis recta L. - Abb. 26. Bltite (von der 
Seite gesehen) mít einem hochgerlickten, z. T. 
perigonartig gefarbten Hochblatt. Del. M. 
KYNČLOVÁ. 

Das P erianth dieser Art wird von 4- 6 P e r i g o n b I a t t e r n 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 sekundare Biindel. Die Tepalen werden meist von drei Blattspur
strangen versorgt, die ihren Ursprung in selbstandigen Blattliicken haben. 
Die seitlichen Blattspurstrange verzweigen sich meist an der Insertionsstelle 
des Tepals oder knapp oberhalb derselben, der mittlere Blattspurstrang 
verzweigt sich meist erst hoher im P erigonblatt. An seiner Basis b finden 
sich meist fiinf Nerven (Abb. 23). Falls sich in der Bliite mehr als vier Te
palen befinden, sind die iiberzahligen gewohnlich schma1er und an der Basis 
dreinervig (Abb. 24). Ausser diesen schmalen und breiten Perigonblattern 
konnten oft verschieden tief gespaltene festgestellt werden (Abb. 25). Die 
Perigonblattnervatur ist so wie bei den beiden vorhergehend behandelten 
Arten spitzlaufig, mit zahlreichen Anastomosen und mehr oder minder ge
schlossen. Die Epidermiszellen der abaxialen Perigonblattseite zeigen (ahn
lich wie bei O. alpina) gewellte Seitenwande, die Oberhaut besitzt hier 
Spaltoffnungen. Auf seiner adaxialen Seite sind die Oberhautzellen annahrend 
isodiametrisch mit geraden Seitenwanden, Spaltoffnungen fehlen hier. 

In einigen Bliiten fand sich ein Hochblatt unmittelbar unterhalb der Bliite> 
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<las in einem Falle (Abb. 26) zum Teil eme perigonblattartige Farbung 
aufwies. 

Die in der Bltite zentral um das Gynazeum stehenden f e r ti I e n 
St a u b b 1 a t t e r besitzen schmale Filamente und verhaltnismassig lange 
Antheren (Abb. 27). An diese schliessen peripher, unmittelbar und ohne 
.scharfe Grenze Androzealglieder an, die meist langere und breitere Filamente 
und auffallend klirzere Antheren als die fertilen Staubblatter aufweisen 
(Abb. 28); vereinzelt finden sich unter ihnen a uch solche mit kurzen und 
besonders breiten Filamenten (Abb. 29). 5 ) Alle diese Gebilde sollen auf Grund 
der bei C. alpina gewonnenen Erfahrungen bereits als St amin od i e n 
bezeichnet werden. 

Die Epidermiszellen des Filamentes von Staubblattern und Staminodien 
sind in seiner Langsachse langgestreckt und besitzen gerade Seitenwande; 
Spaltoffnungen fehlen in der Oberhaut dieser Gebilde. 

In den schon von MULLER (1873) als nektar 1 o s erkannten Blliten 
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 Bllitenknospen) nicht die geringste Spur eines solchen 
nachweisen (auch nicht in Forin einer vorlibergehenden Starke- oder Zucker
anreicherung); dasselbe gilt a uch flir die hier sehr staubblattahnlichen 
Staminodien (Abb. 28, 29). Es ist bemerkenswcrt, dass die Epidermis etwa 
in der unteren Halfte des Filamentes ahnlich papillose Zellen aufweist, wie 
dies bei O. alpina angegeben wurde, ohne dass hier irgendwelche Fllissig
keitsabscheidung erfolgt; dass bei Clematis keine direkte Beziehung zwischen 
Nektarsekretion und papillosen Epidermiszellen besteht, ist librigens schon 

27 28 29 

Olematis recta L. - Abb. 27. 
Fertiles Staubblatt. - Abb. 
28. - 29. Staminodien. - Alie 
Abbildungen (del. M. KYNČLO 
VÁ) in Ansicht von d er adaxi
alen Seite. 
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Olemutis vitalba L . - Abb. 30. P erigonblatt 
(Tepal). - Abb. 31. F ertiles Staubblatt. -
Abb. 32. - 33. Staminodien. - Alie Abbil
dungen von der adaxialen Seite gesehen. Del. 
M. KYNČLOVÁ. 

5 ) Um bei der Beurteilung der Li:ingenverhaltnisse der Androzea.lglieder dieser sowie der 
anderen untersuchten Arten F ehlerquellen zu vermeiden, ist es n otwendig, auf das besonders in 
der Endpha.se der ontogenetischen Entwicklung einsetzende und oft nicht unbetrachtliche 
Streckungswachstum ihrer Filamentregion Ri.icksicht zu n ehmen und sie nur im ausgewachsenen 
Zusta.nd zu vergleichen. 
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aus dem Vorkommen solcher Zellen auf der Filamentoberflache von O. alpina 
auch ausserhalb des Nektariums und aus ihrem Fehlen auf der Filamentober
flache von O. integrifolia (im Bereiche des Nektariums und ausserhalb des
selben) erkennbar. 

Olematis vitalba L. 

ist in der Innervierung und Nervatur der Tep a I e n der vorhergehenden 
Art sehr ahnlich (Abb . 30). Das Perigon ist meist vierzah1ig, vereinzelt auch 
ftinf- und sechszahlig. Auch bei dieser Art wurden zweilappige Tepalen 
festgestellt. Die Oberhautzellen sind beiderseits etwas gestreckt und besitzen 
ungewellte Seitenwande, auf der abaxialen Perigonblattseite befinden sich 
Spal tOffnungen. 

An die in der Bltite zentral um das Gynazeum stehenden f e r ti 1 e n 
St a u b b I a t t e r (Abb. 31) schliessen peripher, unmittelbar und ohne 
scharfe Grenze St amin od i e n mit meist langeren Filamenten und mehr 
oder minder verbreiterten Konnektiven (Abb. 32) , vereinzelt auch mit einer 
gewissen Reduktion der Antherenregion (Abb . 33) an. Die Zel1en der Filament
oberhaut sind hier (so wie bei den anderen drei untersuchten Arten) in der 
Langsachse des Fi1aments langgestreckt und besitzen gerade Seitenwande ; 
Spaltoffnungen fehlen. 

Wie schon mehrmals festgestellt wurde (KNuTR 1898 und die daselbst zit. Lit., WERTR 1956) 
ist die Bliite auch dieser Art nektar 1 o s. 6 ) In d er Form der papillenlosen Epidermiszellen im 
unteren Filamentteil ahnelt die vorliegende Art C. integrifolia. 

In bezug auf das Fehlen jeglicher Nektariumrudimente sowohl auf den 
fertilen Staubblattern (Abb. 31 ), als auch auf Staminodien (Abb. 32, 33) 
stimmt O. vitalba mit O. recta vo11ig tiberein. 

Diskussion e iniger Ergebnisse 

Allen untersuchten Arten der Gattung Olematis ist cine zyklische Anord
nung der Tepal e n in zwei alternierenden Quirlen gemeinsam (man vgl. 
PRANTL 1887, TRAPL 1912, ScHOFFEL 1932, HIEPKO 1965). Falls mehr als vier 
Perigonblatter vorhanden sind, bilden die tiberzahligen entweder einen 
dritten P erigonkreis, oder es sind unter Beibehaltung von zwei Kreisen ge
wohnlich im inneren mehr als zwei Tepalen vorhanden. Beides liess sich bei 
O. integrifolia, C. recta und O. vitalba beobachten . Aus der Stellung mancher 
tiberzahliger Perigonblatter in Bltiten mit zwei Tepalum-Quir1en konnte 
deren Entstehung durch Verdoppelung der Perigonblattanlage vermutet 
werden. Auf diese Weise erklaren wir uns z. B. das Vorkommen von vier 
schmalen Tepalen im inneren Perigonkreis von O. integrifolia. Auch rrRAPL 
(l. c.), der so wie wir bei O. recta zweilappige bis der Lange nach gespaltene 
P erigonblatter beobachten konnte, vermutet besonders unter Berticksichti
gung solcher, die bis zur Basis gespalten sind, deren Entstehung auf Grund 
von V erdoppelung ( dédou bl~ment); SCHOFFEL (l. c.) hingegen zieht diesbe
z tiglich, von der Auffassung CELAKOVSKÝs (1894) ausgehend , die Moglichkeit 
der sogenannten negativen Verdoppelung, d. h . sekundarer Verwachsung in 

6 ) KARTASCHOWA (1965, p. 91) nennt unter anderen Ranunculaceen O. vitalba L. als Beispiel 
einer Art mít einem Nektarium ohne direkte Leitbiindelversorgung und gibt damit indirekt an, 
dass diese Art ein Bliitennektarium besitzt, was wohl auf einem Irrtum beruhen diirfte. 
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Betracht. Au:ffallend ist die Bestandigkeit in Zahl und Anordnung der Te
palen bei O. alpina. Wir konnten bei dieser Art immer nur vier Perigonblatter 
beobachten, Zwischengebilde zwischen ihnen und Hoch- bzw. Staubblattern 
waren nicht auffindbar. A uch Angaben iiber Bildungsabweichungen in Bliiten 
von O. alpina fehlen, wahrend solche bei anderen Arten oft beobachtet 
wurden. So fand TRAPL (I. c.), ahnlich wie wir, bei O. 1'.ntegrifolia Perigon
blatter mit zum Teil hochblattartiger Ausbildung; ahnliche Gebilde gibt 
PENZIG (1921) fiir O. hybrida an. Ein unter die Bliite hinaufgeriicktes und 
manchmal zum Teil perigonartig gefarbtes Hochblatt, das wir bei O. recta 
beobachten konnten, fand CAMUS (nach TRAPL I. c.) auch bei O. vitalba und 
TRAPL (l. c.) bei O. cylindrica SIMs. 

Die Autoren, welche die Perigonblattinnervierung bei Clematis verfolgten 
(HENSLOW 1891 bei O. vitalba, SMITH 1926 bei O. virginiana L. und BROULAND 
1935 bei O. vitalba, O. recta, O. integrifolia u. a.), stimmen darin iiberein, 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 
O. recta und O. vitalba konnten wir, ahnlich wie BROULAND (l. c. ), im Spross 
unterhalb der Insertionsstelle der Tepalen ausser den hier gewohnlich vor
handenen sechs Hauptleitbiindeln noch einige sekundare Biindel feststellen. 
Diese fanden wir auch bei O. integrifolia, was mit den Angaben von BROULAND 
(1. c.) iibereinstimmt, mit denen von PRANTL (l. c.) jedoch in Widerspruch 
steht, der O. integrifolia unter jene Olematis-Arten einreiht, denen sogenannte 
Zwischenstrange fehlen. Ebenso wie PRANTL (l. c.) konnten wir bei O. alpina 
keine sekundaren 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 O. alpina fehlten bisher. lm Falle einer grosseren Anzahl von Blattspur
strangen als drei gehort nicht zum Unterschied von O. integrifolia zu jedem 
eine selbstandige Lakune. Die Anwesenheit einer grosseren Zahl von Perigon
blattspurstrangen 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. 

Wahrend bei O. alpina zwischen Tepalen und Staminodien in der Inner
vierung eine scharfe Grenze besteht, fehlt eine solche bei O. integrifolia, bei 
welcher Art sich in manchen Bliiten Gebilde vorfanden, die Staubblattern 
sehr ahnlich waren, jedoch zwei bis drei Blattspurstrange besassen. Ahnliche 
Falle kommen bei anderen Ranunculaceen haufiger vor, einen erwahnen z. B. 
BROULAND (I. c.) und HrnPKO (l. c.): das innerste Kelchblatt von Nigella 
damascena L. erscheint zurn Unterschied von den iibrigen tri- bis bilakunar
dreispurigen so wie die Kronblatter regelmassig unilakunar-einspurig. Das 
Vorkommen dera.rtiger Falle mindert keineswegs die Bedeutung der Inner
vierung als Kriterium fiir die morphologische Wertung und Beurteilung des 
Ursprungs der Bliitenhiille herab , ebenso wie das gelegentliche Auftreten 
eines Zwischengebildes zwischen Perigon- und Staubblatt in der Bliite nicht 
als Beweis fiir die Androzealnatur der Perigonblatter angesehen werden kann. 
Zwischenformen zwischen Perigon- und Staubblattern sowie auch zwischen 
Kelch- und Kronblattern sind bei manchen Ranunculaceen beobachtet 
worden , so z. B. der letzgenannte Fall bei Myosurus minimus L. (SLAVÍKOVÁ 
l 968b); HrnPKO (l. c.) vertritt unter Hinweis auf Zwischengebilde zwischen 
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Perigon- und Staubblattern bei Hepatica MILLER ebenfalls die Ansicht, dass 
das vereinzelte V orkommen derartiger Zwischenformen keineswegs gegen 
die Hochblattnatur der Tepalen spricht. Es hat den Anschein, dass ftir die 
Frage nach der Herkunft des Perigons auch die Epidermisbeschaffenheit der 
Perigon-, Hoch- und Staubblatter 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 Spaltoffnungen, 
die in der Oberhaut von Filamenten und Staminodien fehlen. 7) 

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 Bliitenhiille bei den Ranunculaceen den Clema
tis-Typ, dem er nur noch die Gattung Nigella L. anreiht, deren Kelchblatter 
eine i:ihnliche 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. ), diirfte dieses Merk
mal kaum zur Klarung des Ursprungs der Bliitenhiille in dieser Sippe bei
tragen, was sich auch in anderen Fallen gezeigt hat (SLAVÍKOVÁ 1968a, 
1968b). 

Bei allen untersuchten Glematis-Arten macht sich eine starkere oder 
schwachere Tendenz zur Bildung von St amin od i e n bemerkbar. Bei 
C. alpina und C. integrifolia zeigen die in der Literatur meist als aussere 
Staubblatter 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 fiir C. alpina nachgewiesene A bsinken der Pollenkeim
fahigkeit aufweisen. Dies ist der Grund, warum wir sie bereits als Staminodien 
bezeichnen, auch wenn wir uns bewusst sind, dass sie, zumal zwischen ihnen 
und den fertilen Staubblattern keine scharfe Grenze besteht, bestaubungs
okologisch die Funktion von Staubblattern noch erfiillen konnen . In diesern 
Sinne finden sich im Rahmen der Variabilitat auch bei O. recta und C. vitalba 
Staminodien (Abb. 28, 29, 32, 33), d. h. Staubblatter mit bereits mehr oder 
weniger merkbaren Andeutungen staminodialer Umbildung (gleichsam mit 
den ersten Anlaufen dazu). Von diesem Gesichtspunkt aus ist die Angabe von 
TuTIN (1964) „staminodes absent" fiir die Sektion Clematis mit den beiden 
letztgenannten Arten, fiir die Sektion Viorna (REICHENB.) PRANTL mit 
O. integrifolia, sowie wahrscheinlich auch ftir die Sektionen Cheiropsis DC. 
und Viticella LINK. wohl nur quantitativ und im Gegensatz zur Sektion 
Atragene (L.) DC., die eine breitere Amplitude starninodialer Ausbildung 
aufweist, zu verstehen. Von den gleitenden Ůbergangen zwischen fertilen 
Staubblattern und Staminodien abgesehen deutet auch die bei C. alpina 
festgestellte, von den einzelnen Quirlen unabhangige Stellvertretung dieser 
beiden Blattkategorien in ein- und derselben Bliite ebenso wie die ebenfalls 
bei der genannten Art beobachtete , mit zunehmender staminodialer Ausbil
dung merkbar und kontinuierlich absinkende Keimfahigkeit des Pollens auf 
evolutionare V eranderungen durchwegs androzealer Primordien und damit 

7 ) Auch in der Form der Epidermiszellen ergeben sich an den verschiedenen Blattka.tegorien 
gewisse Unterschiede, deren Auswertung fiir die hier behandelte Frage spater 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 
Staubblattern und Staminodien ausgebildete Nektarium kann in diesem 
Sinne gewertet werden. 

In der grossen Gattung Olematis kommen A r t e n m i t u n d o h n e 
BI ii ten nektar i um vor, wobei die Anwesenheit desselben wohl mit 
Recht .!1ls urspriingliches, sein Fehlen als abgeleitetes, in Zusammenhang mit 
dem Ubergang zur sekundaren Pollenbliitigkeit erworbenes Merkmal zu 
werten ist. 8) Das Bliitennektarium von Olematis ist, soweit bekannt, immer 
ein Androzealnektarium, das entweder, zumindestens vorherrschend, auf den 
fertilen Staubblattern (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 
Staubblattern kann als ursprilnglicheres Merkmal angesehen werden. Eine 
eingehende Untersuchung der Nektariumverhaltnisse in der ganzen Gattung 
steht noch aus, es liegen diesbeziiglich nur Einzelbeobachtungen vor, die 
einander manchmal widersprechen. So kommt es nach PORSCH (1913) am 
Grunde der Filamente von a. pitcheri TORR. GR. zu einer Nektarabscheidung. 
Die von DELPINO (zit. bei KNUTH 1898) fiir a. balearica RrcH. auf loffelfor
migen Staminodien angegebene Nektarsekretion konnte PRANTL (1. c.) nicht 
bestatigen. Bei O. naravelioides O. KuNTZE sind nach PRANTL (1. c.) die 
Konnektive liber die Antheren hinaus in einen driisigen Fortsatz verlangert, 
der an den ausseren Staubblattern (nach unserer Terminologie also schon an 
Staminodien!) deutlich auf Kosten der Antheren vergrossert ist. Nach 
PRANTL (1. c.) und ScHOFFEL (1. c.) sind die ausseren Staubblatter von O. zey
lanica L. steril und auf ihrer ganzen Oberfl.ache (mit Ausnahme des kurzen 
„Stieles") driisig. 

Das Vorhandensein oder Fehlen eines Bliitennektariums bzw. fei~~re 
Unterschiede in seinem Vorkommen auf fertilen Staubblattern und Stamino
dien diirften brauchbare Merkmale fiir die Systematik der Gattung Clematis 
abgeben. So hat bereits PRANTL (1. c.) seine Sektionen Pseudanemone, Viti
cella (DC. emend.) und Flammula (DC. emend.) durch das Fehlen, Viorna 
durch das Vorhandensein eines Bliitennektariums charakterisiert; ob in der 
Sektion N aravelia (DC. emend.) a uch Arten ohne Nektarien vorkommen, war 
fiir PRANTL (1. c.) ungewiss. Ebenfalls in neuester Zeit weisen Angaben darauf 
hin, dass eine neuerliche Ůberpriifung dieses Merkmals unter besonderer 
Beriicksichtigung seiner systematischen Bedeutung wiinschenswert ware; 
so gibt KARTASCHOWA (1965) Nektarabscheidung in der Bliite von O. orien
talis L. aus der PRANTLschen, durch das Fehlen eines Bliitennektariums cha
rakterisierten Sektion Flammula an. Es ist bedauerlich, dass TUTIN (1. c.) 
bei der Bearbeitung der europaischen Arten der Gattung zumindestens das 
Vorhandensein oder Fehlen eines Bliitennektariums, das als Merkmal auch 
fi.ir diesen Artenbereich von Bedeutung ist, nicht beri.icksichtigt hat; der 
genannte Autor gibt in der Gattungscharakteristik (im europaisohen Um-

8 ) Die Abb. 29 bei WERTH (1956), der ebenfalls die Auffassung iiber den sekundaren Charakter 
der Pollenbliitigkeit bei Clematis vertritt, ist insofern irrefiihrend, weil der gena.nnte Autor eine 
morphologische Entwicklungsreihe von Clematis-Arten mit verbreiterten und nekta.riumtre.gen
den Fila.menten zu solchen mit fadenformigen und nekta.riumfreien a.ufzeigen will, wa.s den 
Ta.tsa.chen nicht entspricht, wie dies schon die beiden in der vorliegenden Studie behandelten, 
Nekta.rblumen besitzenden Arten zeigen. 
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fange) lediglich das Fehlen von „Honigblattern" (honey-leaves) an.9) Die 
Bedeutung des genannten Merkmals kann im Zusammenhang mit unseren 
Ergebnissen an Hand eines konkreten, der europaischen Flora entstammen
den Falles aufgezeigt werden. TuTIN (1. c.) gliedert die Art O. alpina (L.) 
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 KARTASCHOWA (1. c.) 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 Nektariumverhaltnisse von O. alpina von uns hingewiesen wurde. Wenn 
ausserdem noch die deutlichen, von PRANTL (1. c.) angegebenen Unterschiede 
in Form und Bewimperung der ausseren petaloiden Staminodien zwischen 
beiden angeblichen Unterarten, die sich nach TuTIN (1. c.) 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. c.) zuriickgehende und von TuTIN (l. c.) erneuerte Zusammenziehung 
beider Taxa in eine Art gerechtfertigt ist10), zumal PRANTL (l. c.) O. alpina 
MILLER und C . sibirica MILLER als gute Arten anfiihrt, wobei der erstge
nannten sogar drei weitere Arten auf Grund verschiedener Merkmale syste
matisch naher stehen als O. sibirica MILLER. Die von uns bei O. alpina (L.) 
MILLER subsp. alpina festgestellten Nektariumverhaltnisse, verglichen mit 
denen von O. alpina subsp. sibirica (L.) O. KuNTZE (nur auf Grund der 
Angaben von KARTASCHOWA 1. c., da wir bisher leider nicht Gelegenheit 
hatten, lebendes Material dieses Taxons zu untersuchen), sprechen fiir 
die PRANTLsche W ertung 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 Staubblattern oder 
Staminodien bzw. auf beiden wissen, kann vermutet werden, dass das 
erstere das urspriinglichere ist. Bei der Entstehung von Bliitenhiillblattern 
aus androzealen Primordien iiber mehr oder minder petaloide Staminodien 
schwindet in manchen Fallen, so bei O. alpina (L.) MILLER subsp. alpina 
(ahnlich auch bei Sagittaria L., DAUMANN 193lb) , das auf den fertilen Staub
blattern entwickelte Nektarium verhaltnismassig rasch, in anderen wieder er
scheint eine Zwischenphase gesteigerter Driisenentwicklung und -tatigkeit auf 
den schon mehr oder weniger petaloiden Staminodien eingeschaltet, wie nach 
KARTASCHOWA (1. c.) bei O. alpina subsp. sibirica (L.) O. KuNTZE (ahnlich auch 
nach KARTASCHOWA I. c. bei Calycanthus) . Beim Ůbergang fertiler Androzeal 
glieder zu Staminodien ohne petaloide Entwicklungstendenz kann es zu einer 
gesteigerten und auf manchen Staminodien fixierten Nektariumentwicklung 
kommen, was wohl bei O. zeylanica L. der Fall ist, eine Erscheinung, die auch 
anderswo (Sagittaria L„ Sagina L„ DAUMANN 193lb) beobachtet wurde. 

9 ) Es ware 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 HIEPKO l. c.); schon mehrmals und vor geraumer Zeit wurde darauf hingewiesen 
(z B von KNOLL 1931), dass es notwendig ist, Nektar vom Honig zu unterscheiden In diesem 
Zusammenhang ist es bedauer1ich, dass a.uch in neuesten systematischen Werken (TUTIN l. c .) 
„Honigblatter" wieder auftauchen. 

10 ) Wir beabsichtigen, diese Frage zu priifen, soba.Id wir lebendes Material von O. alpina 
subsp. sibirica (L.) O. KUNTZE erhalten werden. 
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Souhrn 

V práci byla studována. morfologická variabilita a vaskularisace perie.nthu a. androecea (so 
zvláštním přihlédnutím ke staminodiím) u čtyř, na území ČSSR planě rostoucích druhů rodu 
Clematis [C. alpina (L.) MILLEit subsp. alpina, C. integrifolia L., C. recta L., C. vitalba L.). Hlavním 
cílem práce bylo přispět u tohoto rodu k řešení problematiky morfologického hodnocení květního 
obalu a k objasnění nektariových poměrů. Vaskularisace perianthu, právě tak jako výskyt, popř . 
absence průduchů na různých listových kategoriích, ukazuje na listenový charakter perigonu a na 
jeho homologii s kališními lístky heterochlamydeických zástupců čeledi Ranunculaceae. 

Staminodia, která se vyskytují u všech čtyř zkoumaných druhů (nejvýrazněji u O. alpina), 
vykazují plynulé přechody k tyčinkám. Na androeceální původ petaloidních staminodií u C. alpina 
ukazuje také vzájemné zastupování tyčinek a staminodií nezávisle na kruzích téhož květu, dále 
plynule klesající klíčivost pylu se stoupající diferenciací staminodií a konečně výskyt plně vyvi 
nutých nektarií na nitkách tyčinek a rudimentárních nektarií na vnitřních staminodiích. 

Květní nektarium, jehož stavba a způsob sekrece byly studovány, se vyskytuje jen u druhů 
C. alpina a O. integrijolia; není vytvořeno v druhotně pylových květech druhů O. recta a O. vitalba. 

Mezi oběma plemeny druhu O. alpina ·- subsp. alpina a subsp. sibirica (L.) O. KuNTZE - jsou 
nápadné rozdíly zejména v lokalisaci nektaria, ale i v jiných znacích (O. alpina subsp. sibirica jen 
na základě literárních údajů), a naskýtá se tak otázka, zda je vhodné řadit oba taxony do spo
lečného druhu. 
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