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Abstrakt — Die Entwicklungsgeschichte des Delphinium-Spornes wird am Beispiel von
Delphinium elatum beschrieben. 1. Kelch- und Nektarsporn bilden sich zu einem synorganisierten
System aus, ohne im Laufe der Ontogenese riiumlich-mechanisch miteinander Kontakt zu be-
kommen. 2. Die histologische Untersuchung der beiden Spornarten ergibt, dass der nektarogene
Petalensporn sich durch ungerichtete Teilungen der Mesophyllzellen vergrossert, withrend das
gespornte Sepalum durch antiklinale und nur wenige periklinale Teilungen einen Grossenzuwachs
erfihrt. 3. Im Zusammenhang mit der Titigkeit der Nektar-Sezernierung behalten die Meso-
phyllzellen des Petalenspornes auch im ausdifferenzierten Zustande eine polyedrische Struktur
und verharren in einer aktiven Korm, wihrend die Zellen des Kelches sich abrunden und so
+4- grosse Interzellularen entstehen lassen. 4. Eine neue Zihlung fiir Diagramme der Delphinium-
Bliitte mit octomerer Korolle wird vorgeschlagen: Richtet man sich nach der chronologischen
Entstehungsfolge und nicht nach dem 3/8-Zyklus, so erhiilt man fir derartige Bliiten dieselbe
Zihlung wie fiir pentamere.

Einleitung

Ein gutes Untersuchungsobjekt fir Fr agestollungen nach koaptativen Be-
zichungen und korreliertemm Wachstum im Bliitenbereich bieten die drei
zygomorphen Ranunculaceen-Gattungen Aconitum Tourn. ex L., Consolida
S. F.Gray und Delphinium Tourn., bei denen die Korrelationen der einzelnen
Blittenteile relativ leicht iberschaubar sind. Uns soll hier besonders die
Delphinium-Blite interessieren, deren Sporn aus zwei Bliattern besteht, die
genau incinander passen und sich zu einer funktionellen Einheit zusammen-
fiigen. Die beiden gespornten Phyllome sind aber phylogenetisch verschie-
dener Herkunft; das dussere Blatt hat sich — nachweisbar noch bei vielen
Ranunculaceen — aus Hochblittern, das innere aus Staubblittern modi-
fiziert. Moglicherweise hat sich das harmonische Zusammenwirken der Blatter
zu einem einheitlichen Organsystem auf zwei Wegen abgespielt. Einerseits
konnte das Wachstum durch Mechanomorphose erfolgt sein; das wiirde be-
deuten, dass der innere Sporn den dusseren zu einer bestimmten Ausge-
staltung induziert, und zwar durch Berithrungsreize. Auffallend ist, dass sich
nicht nur an den Flanken des Sepalenspornes, sondern auch an dessen Spitze
ein Abdruck der darunterliegenden Petalensporne abzeichnet, obwohl die
inneren Sporne nicht bis in die Spitze des dusseren reichen (Abb. 2: d—f).
Andererseits ist es aber auch vorstellbar, dass eine solche komplexe Organisa-
tion nicht allein durch Berithrungsimpulse erreicht wird, sondern es lige dann
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ein koaptatives Wachstum vor, das auf einer von vorneherein oder durch
gegenseitige physiologische Induktion koordinierten Determination beruht.
Durch Eingriffe in die Bliitenorganisation im Laufe der Ontogenese kann
man Aufklirung iiber das Zustandekommen derarticer Organsysteme er-

warten. Bevor man an solche Experimente hcmngehb ist es notwendig, die
einzelnen Phasen der Ontogenese genau zu kennen. Dazu soll die vorliegende
Arbeit beitragen.

Die Familie der Ranunculaceen hat schon oft das Interesse der Systematiker erweckt, weil sie
,+ . . . infolge der Eigentiimlichkeiten ihres Bliitendiagrammes eine besondere Stellung im Systeme
der Phanerogamen einnimmt . . .““ (TrarL 1912 : 277). Besonders eingehend untersucht wurden
die zygomorphen Gattungen Aconitum, Delphinium und Consolida, die man in die Subtribus
Delphiniinae einreiht. Die systematische Stellung dieser drei Gattungen hat sich allerdings
mehrfach geéindert. Das heute vorherrschend anerkannte System von JANCHEN (1949) geht auf
das von PRANTL (1894) zurtick.

Ein weiteres wichtiges Merkmal ausser der Zygomorphie, das zu einer Abgliederung fiihrte,
ist das Vorkommen von Nektarbléttern, die man bei allen drei Genera findet. Die Bezeichnung
fiir diese Blitter ist heute noch nicht einheitlich. ScHLEIDEN (1861 : 448) spricht von einer
Nebenkrone (Paracorolla), PraNTL (1888 : 232) aber schreibt den Delphinien ,, ... ein ein-
faches, bald mehr kronenartiges, bald mehr kelchartiges Perigon mit Honigblittern . . . zu.
Dass diese Bliitter im Dienste der Sekretion stehen, hatte auch schon TreviraNus (1817 : 5)
erkannt, der sie als Nectarien ansprach.

Um kiinftighin zu einer einheitlichen Benennung zu gelangen, schligt Higpro (1965 : 371)
vor, die Nektarblitter als Petala und den sie umgebenden &#usseren Kreis als Sepala zu bezeichnen.
Den Ausdruck Petala findet man bereits bei DE CaNpoLLE (1818 : 340), SPRENGEL (1825 : 616),
ENDLICHER (1836 : 849) und EicHLER (1878 : 164).

Die drei Gattungen unterscheiden sich ganz deutlich im Bau der Petalen: Aconitum besitzt nur
zwel entwickelte Petalen, die nach oben, also adaxial gerichtet sind; Delphinium hat deren vier
und Consolida nur eines. Uber die Herkunft der Petala war man sich lange Zeit im Unklaren.
y,Unumstritten ist im allgemeinen . . . die staminale Herkunft der ,Kronblitter® bei einer Reihe
von Ranunculaceen . . .*, schreibt NELson (1954 : 132), und auch ScHRODINGER (1909) hatte
in thnen Staminalglieder gesehen. Doch wurden auch Stimmen laut, die bei den Petalen Hinweise
fiir deren Hochblattnatur gefunden haben wollten (DucHARTRE 1877, GLUCK 1919, NEUMAYER
1924).

Die Stellung der Petalen im Gesamtbliitenaufbau gab ebenfalls zu Diskussionen Anlass.
BrAUN (1858) vertrat die Ansicht, dass die Petalen in der Verlingerung der Staubblattzeilen
stehen. Thm schliesst sich SCHRODINGER (1909) an, wenn er von ,,episepalen‘‘ Kronen bei Nigella,
Aconitum und Delphinium spricht. EICHLER (1878 : 165) hingegen war der Auffassung, dass die
5 Petalen bei Consolida mit den 5 Sepalen alternierten.

Material und Methoden

Es wurden Bliiten folgender Delphiniinae untersucht: Delphinium elatum L., D. staphisagria L.
D. ajacis L., Consolida regalis S. ¥. GrRaY und Aconitum napellus L. Das Frischmaterial der
Pflanzen stammte aus dem Botanischen Garten der Universitdat Mainz. Um Komplikationen zu
vermeiden, wurden die Bliiten der verschiedenen Arten jeweils aus einer einzigen Gartenrasse
genommen.

Die Schnitte von D. elatum fir die histologischen Untersuchungen wurden nach der Paraffin-
methode hergestellt und mit Haematoxylin nach DeELAFIELD gefiirbt. in Teil der Zeichnungen
wurde nach Mikrophotographien mit Ortholux und Leica angefertigt.

Bliutenontogenese von Delphinium elatum

Priapariert man etwa 200 bis 300 pm grosse Blutenprimordien von Delphi-
nium elatum auf, so erkennt man nach Entfernung der beiden Vorblitter drei
kleine Vorwolbungen, die den dusseren Sepalenkreis darstellen. Das erste
Kelchblatt entsteht abaxial, das zweite adaxial und das dritte neben dem
ersten, also wiederum abaxial. Bei einer Grosse von 350 um erscheint iiber
einem Vorblatt zwischen Sepalum 1 und 3 das vierte und diesem opponiert



das fiinfte Sepalum (Abb. 1: a, b). Von ihnen ist das zweite Kelchblatt zur
Abstammungsachse hin orientiert, wihrend das erste und dritte ihm gegen-
itber in einem Vorblattzwischenraum nebeneinander liegen. Erst wenn das
Bliitenprimordium etwa 2 mm gross ist, bemerkt man an der Basis des Sepa-
lums eine schwache Aussackung, die sich dann langsam vergrossert. Bis zum
Beginn der Spornbildung wird das Wachstum des Kelchblattes allein von
der Spreite bestritten. Die Sepalen verlingern und verbreitern sich stark im
Laufe des Wachstums, bleiben dicht auf den darunterliegenden Petalen
liegen und neigen an der Bliitenspitze zusammen. Erst bei der Effloration
entfalten sie sich.

Abb. 1.—a—f.— Anlegung der Sepalen und Petalen von  Abb. 2. — a—c. — Entwicklung der
Delphinium elatum. Der #ussere (a, d) und der innere  Petalen (punktiert); d—f. — Sporn-
Sepalenkreis (b, e) werden angelegt, sowie die Petalen  spitzen. Die darunter liegenden Peta-
(e, f). A Achse, Vn Vorblattnarbe, Vi, Vg Vorblitter, lensporne durch Aufhellen mit Methyl-
S1- 5 Sepalen, 1—8 Petalen (punktiert). Bliitengrossen:  benzoat sichtbar gemacht; d: Normal-
a =03 mm, b= 035 mm, ¢ =04 mm; g und h fall, e:2 gleichgrosse Aussackungen
Diagramme: Zithlung nach 3/8-Zyklus (g), in Klam-  beim Sepalensporn, 2 ungleiche Peta-
mern ,,chronologische* Numerierung der Petalen und  lensporne, f : der Sepalensporn hat nur
.,ontogenetische'* Zihlung (h). eine Aussackung

Die Entstehung der ersten Petalen erfolgt bei einer Primordiengrisse von
400 bis 500 pm. Nachdem alle fiinf Sepalen etwas herangewachsen und in-
zwischen 350 bis 400 um gross geworden sind, erkennt man iiber dem ersten
Kelchblatt zwei Wulste, die die Anlagen des ersten und vierten Petalums
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darstellen. Die Wulstbildung schreitet dann sukzessive fort, und es lassen
sich die nachsten Anlagen iiber dem zweiten Sepalum beobachten. Die Ent-
wicklung geht weiter bis 8 Petalen angelegt sind, so dass schliesslich je 2 Peta-
len- Anlagon tiber dem ausseren und je eine Anlage itber dem inneren Sepalen-
kreis vorzufinden sind. Die Reihenfolge ist so: Uber dem ersten Sepalum
bilden sich P 1 und 4 aus, itber dem zweiten P 2 und 5, itber dem dritten P 3
und 6, iitber dem vierten P 7 und iiber dem fiinften P 8 (Abb. 1: ¢, f). Nach
allgemein herrschender Auffassung erfolgt die Stellung der Nektarblitter nach
dem 3/8-Zyklus. Das Diagramm “Abb. 1: g stellt eine linksumliufige Bliite
dar, bei der P 2 das dritte Blatt ist, wenn man bei P 1 zu zéhlen anfangt
Als drittes Blatt auf P 2 folgt P 3, dazwischen liegen P 5 und 8. SCHRODIN-
GER’s (1909) Beobachtung liess sich be stitigen, dass die Anlegung der Petalen
P1/P4, P2/P5und P3/P6 simultan mtolgt Richtet man sich nach der
Reihenfolge der ontogenetischen Entstehung, so wiahlt man besser eine andere
Zihlung der Petalen. Eine der Wirklichkeit cher entsprechende Numerie-
rung als die Zahlung nach dem 3/8-Zyklus ist aul zwei Arten moglich:
Entweder gibt man den beiden ersten Petalen die Ziffern 1 und 2 und fihrt so

chronologisch fort (Abb. 1: g), oder — was den tatsachlichen Verhaltnissen
entspricht — man benennt das erste, simultan entstehende Petalenpaar

mit der Zahl 1, das darautfolgende mit der Zahl 2 ust. (Abb. 1: h). Man gelangt
mit dieser Zahlweise nur bis 5, da die ersten 6 Petalen paarweise zusammen-
gefasst werden. Von hier aus ist es nicht mehr schwer sich vorzustellen, dass
die drei simultan angelegten Petalenpaare kongenital verwachsen. Dadurch
wird die Ausgestaltung von Consolida erreicht, bei der tatsichlich nur noch
5 Anlagen zu erkennen sind.

Die Anlagen der 8 Nektarblitter von Delphinium elatum sehen morphologisch durchweg gleich
gestaltet aus. Sie wachsen gemeinsam bis zu einer Grésse von 700 bis 900 um heran, ohne dass sich
etwas von der spiiter so verschiedenen Gestaltung zu erkennen gibt. Doch ab dieser Grosse macht
sich ein unterschiedliches Wachstum geltend, und zwar in der Weise, dass die vier abaxialen
Petalen eine Verlangsamung des Wachstums zeigen, wihrend die vier adaxialen gleichmiissig
weiterwachsen, um sich erst bei einer Grosse von 1 bis 1,1 mm zu differenzieren. Bis hierhin haben
sich nur die Spreitenteile der Petalen entwickelt. Withrend nun die vier abaxialen Petalen das
Spreitenwachstum einstellen, erkennt man in der Profilansicht von P 2 und P 5 auf der Aussen-
seite einen kleinen Hocker, dem auf der Innenscite eine schwache Aushohlung entspricht; der
spatere Sporn macht sich bemerkbar (Taf. XVII :a). P 7und P 8 zeigen keinerlei Aussackungen
oder Einbuchtungen. Thre Spreiten wachsen heran, bis die Bliitten etwa 15 mm gross sind. Dann
setzt bei ihnen ein verstirktes Wachstum des Nagels ein, der zudem noch kurz vor der Anthese
tordiert. Die weitere Ausgestaltung der beiden hinteren Nektarblitter ist besonders gekenn-
zeichnet durch das michtige Heranwachsen des Petalenspornes, der bei adulten Bliten bis
18 mm lang werden kann (Abb. 2 : a—c¢).

Nach Anlegung des achten Petalums wird man der ersten Stamina gewahr, deren fusserster
Kreis aus 8 Primordien besteht. Die Staubbliitter stehen jedoch nicht genau vor den Petalen,
sondern sind seitlich etwas versetzt, und zwar bei rechts- und linksumliufigen Bliiten entspre-
chend verschieden. Bei D. elatum bilden sich 8 Staubblattzeilen vor den 8 Petalen aus, bei Conso-
lida nur 5 Zeilen vor den 5 Petalen-Anlagen. Erst nach Entstehung der innersten Stamina diffo-
renzieren sich drei Carpelle bei D. elatum heraus.

In éihnlicher Weise verlauft das Wachstum bei den anderen Vertretern der Subtribus Delphi-
niinae. Unterschiede sind nur in der éusseren Form der einzelnen Blitter zu sehen. Die beiden
median-adaxialen Petalen von Delphinium staphisagria, deren Sporne sich bei der reifen Bliite
annihernd rechtwinklig nach unten biegen, bleiben in den Dimensionen hinter den anderen
zuriick. Bei Consolida wird nur noch ein gesporntes Petalum entwickelt, das aber aufgrund
seiner zweigipfeligen Spitze und seiner flichigen Seitenlappen seine Doppelnatur noch zu er-
kennen gibt.

Eine Eigentiimlichkeit der Spornspitzen verdient besonders hervorgehoben zu werden. Bei
Bliiten mit zwei gespornten Petalen zeigen die Spitzen der Kelehblattsporne eine doppelte Aus-
buchtung, bei solchen mit einem Sporn dementsprechend nur eine Aussackung. Manchmal jedoch
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ist ein verschiedenartiges Verhalten zu beobachten, und man sicht dann, dass der Kelchblattsporn
nur eine Ausbuchtung hat, obwohl zwei Petalen darinnen liegen (Abb. 2 : d—f).

Ein weiteres Indiz fiir die unabhéingige Entwicklung der beiden Spornarten
liefert der histologische Aufbau. In ganz jungen Blittenprimordien ist noch
kein Unterschied im anatomischen Bau der beiden Spornblitter zu erkennen;
auch dann noch nicht, wenn die Aushéhlungen sich gerade bilden. Das ist
verstandlich, denn die Zellen der Kelch- und Nektarsporne sind noch mehr
oder weniger embryonal und in der Ausdifferenzierung begriffen. Die prim-
ordiale, oberflichenparallele Orientierung der Zellreihen wird im weiteren

Abb. 3. — a — Petalensporn, b— Sepalensporn im Liingsschnitt;im letzteren treten viele Inter-
zellularen auf; ¢ — Wachstumskurven der gespornten Sepalen (S) und Petalen (P). Mittelwerte
aus 30 Blitenprimordien; d — Querschnitt durch einen reifen Blitensporn (Petalen punktiert).

Wachstumsverlaufe des Petalenspornes aufgegeben, und lebhafte, nach allen
Richtungen erfolgende Zellteilungen vergriossern den Sporn dieses Blattes.
Beim Sepalum hingegen ist dies nicht zu beobachten. Die Zellen behalten hier
ihren geordneten Aufbau, und nur gelegentlich erfolgt ein Wachstum durch
periklinale Teilungen (Taf. XVII : b). Durch Streckung gehen sie schliesslich in
ein Dauergewebe iiber. In der Spornspitze strecken sich die Zellen nicht,
sondern runden sich ab, so dass mehr oder weniger grosse Interzellularen
entstehen. Vergleicht man dagegen hiermit die Spitze eines Sepalenspornes,
so erkennt man, dass auch im ausdifferenzierten Zustande die Zellen teilungs-
fahig und aktiv bleiben, da sie im Dienste der Nektar-Sekretion stehen
(Abb. 3: a, b); siche auch FELpHOFEN 1933 : 521.

Diskussion

Die blitenontogenetischen Untersuchungen zeigen, dass das Wachstum
der Sepalen- und Petalensporne parallel in gleicher Richtung verlauft, aber
ohne gegenseitige, raumlich-mechanische Beeinflussung. Die
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Wachstumskurven beider Bliatter zeigen, dass im Laufe der Entwicklung
keine Berithrung beider Bliutenteile erfolgt (Abb. 3: ¢). Erst bei reifen Bliten
nédhert sich der Petalensporn dem Kelchblatt und liegt ihm dann rundum an
den Seiten dicht an. Die Féltelung des Kelchblattes und die Vorwoélbungen
im Spitzenbereich des Spornes sind aber nicht durch die darunterliegenden
Sporne entstanden, sondern durch bullates Wachstum der Interkostalfelder
des Sepalums (Abb. 3: d). Im Spitzenteil des dusseren Spornes erfolgt keine
Berithrung durch den inneren; beide Sporne sind stets etwas voneinander
entfernt, in Extremfillen bis zu 11 mm.

Wir haben es also bei den Delphinien mit einem typischen koaptativen
Wachstumsverhalten zu tun, wobei sich einzelne Blutenteile scheinbar un-
abhangig voneinander bilden, spater aber eine Funktionseinheit darstellen.
Zwar handelt es sich bei den Delphinien noch um verhaltnismissig einfache,
synorganisierte Systeme, doch gerade deswegen sind diese Bliten fiir der-
artige Fragestellungen gut geeignet. Die letzten Endes in ihnen realisierten
Gestaltungsprinzipien sind weder physiologisch noch morphologisch deutbar.
Versuche, bei denen einmal nur der dussere Sporn, dann nur der innere
exstirpiert werden, konnen vielleicht die Klarung der Frage niher bringen, in
welcher Weise sich die beiden Sporne gegenseitig beeinflussen.

Auch ohne Kenntnis der Ergebnisse derartiger Versuche diirfte NELSON's
Vermutung (1954 : 428), dass die Kelchsporne von Aconitum, Delphintum
und Consolida ,, . . . vollkommen funktionslos . . .* seien, etwas zu einseitig
ausgedriickt sein, denn immerhin fungieren sie zum mindesten als Schutz
der weitgehend im Knospenzustande verharrenden gespornten Petalen und
verhiiten so die Verdunstung des Nektars.

Um zu einer Klarheit bei der Ziahlung der Petalen im Blitendiagramm zu
gelangen, ist es angebracht, sich nicht nach der 3/8-Stellung zu richten,
sondern nach der ontogenetischen Entstehungsfolge. Man fasst die simultan
entstehenden Petalen paarweise zusammen und gibt den Blattpaaren 1/4
die Nr. 1, 2/5 die Nr. 2 und 3/6 die Nr. 3 und erhélt so fiir Bliten mit 8 Petalen
genau dieselbe Zahlung wie fiir solche mit 5 Blutenblittern.

Dass die Delphinium-Bliite sich noch in einer bestimmten Entwicklung und Evolution be-

findet ,, ...und dass bei ihr wirklich das Diagramm sehr labil ist ... (Trapr 1912 : 279),
zeigen besser die Staubblitter noch als die Petalen. Denn das androecealo Organsystem ist
derjenige Komplex, der — wie bei allen hemizyklischen Bliiten — den, anderen Bliitenteilen

gegeniiber die grésste Variabilitit besitzt. Bei Delphinium elatum findet man alle Uberginge
von 24—32 Staubblattern, bei D. staphisagria 256-—30 und bei Consolida 14—17. Ob die unter-
schiedliche Staminazahl auf ein Erschopfen des Primordiums zuriickzufithren ist oder ob sie
genetisch fixiert ist, lidsst sich nicht entscheiden. Man kann aber auch die Variationsbreite des
Androeceums als ein ,,atavistisches“ Merkmal deuten, was im vorliegenden Falle bedeuten wiirde,
dass es noch auf eine Festlegung seiner einzelnen Glieder hinstrebt.

Souhrn

V préaci je popsana ontogeneze kvétni ostruhy u rodu Delphinaum na prikladé D. elatum.

1. Kalisni 1 korunni ostruha vytvafeji vzdjemné organizovany systém, v pribéhu ontogeneze
zustavaji vsak prostorové 1 mechanicky oddéleny.

2. 7 histologického studia obou ostruh plyne, Ze pii rastu kalisni ostruhy se bunky mezofylu
déli prevazné antiklindlng (jen zfidka periklinalné), zatimco u nektaronosné ostruhy koruny neni
déleni pravidelné orientovano.

3. V souvislosti se svou sekre¢ni funkei si mezofylové bunky korunni ostruby zachovavaji
i v diferencovaném stavu polyedricky tvar; bunky kali$ni ostruhy se naopak zakulacuji, ¢imz
v diferencovaném pletivu vznikaji - velké intercelulary.

4. Autor navrhuje, aby osmicetna koruna kvétu v r. Delphinium byla na zédkladé své onto-
geneze chdpana jako péticetna.
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L.Benzing: Die Spornentwicklung der Bliite von Delphinium TOURN. (Ranunculaceae)
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