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Einleitung, zugleich Geschichte des Diplophyllieprablems. 
Die Bezeichnung ,,Diplophyllie" ist gebildet nach dem Speziesnamen 

der Alchemilla diplophylla, einer in ihrer Gattung einzig dastehenden 
Pflanze, welche von W]~BERBAUER in den Anden von Bolivien und Peru 
aufgefunden und von DIELS 1 unter obigem Namen beschrieben wurde. 
An ihren Laubbl~ttern sind zu den beiden Spreitel~fliigeln, welche die 
Blattfl~che ausmachen, auf der 0berseite der Lamina zwei weitere hinzu- 
gekommen, die tats~chlich die Spreite wie verdoppelt erscheinen lassen 
und ihr eine vieffliigelige Querschnittsform verleihen. 

~hnliche Erscheinungen, die auBer an Laubbl~ttern auch an Blumen- 
bl~ttern auftreten, wurden yon ~lteren Autoren, namentlich A. B~Au~ 2 
und WYDLER3? als ,,l~berspreitung" oder als ,,Doppelspreitung" be- 
zeichnet, z. B. bei Galtha appendiculata. Von Blumenbl~ttern mit 
Doppelspreiten lassen sich vor aIlem die mit paarigen, ligulaartigen 
Emergenzen versehenen Petala der Silenoideen und des zu den Saplnda- 
teen gehSrigen Er~oglossum cautl/lorum nennen. 

Verh~ltnism~Big h~ufig kommt Doppelsprei~ung ~ls r 
Bildungsabweichung vor, und es sind F~lle dieser Art des (if~eren be- 
schrieben worden, ffir Laubbl~tter z. B. yon JXCER ~, WYDLER s, ~ELA- 
KOVSKY 6 und EIC~LER~, ffir die Petala vergriinter Bliiten er yon 

1 Englers Bot. Jb. 40, 277 (1908). 
Betrachtungen fiber die Erscheinung der Verjiingung in der Natur, S. 68. 

Leipzig 1851. 
3 l~ber Verdoppelung der Blattspreite. Flora 35, 737 (1852). 

~ber die MiI3bildungen der Gew~chse. Stuttgart 1814; ferner: Beobach- 
tungen fiber MiBbildungen yon Pflanzen. Flora 33, 481 (1850). 

5 A. a. 0., S. 737 ff. 
6 Teratologische Beitr~ge zur morphologischen Deutung des Staubgef~Bes. 

Jb. f. wiss. Bot. 11, 124 (1878). 
v Verdoppelung der Blattspreite bei Michelia Champaca L., nebst Bemer- 

kungen fiber verwandte Bildungem Ber. dtsch, bot. Ges. 4, 37 (1886). 
23* 
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E N G E ~ A ~ T  1 u n d  PEYRITSCH ~ ( T o r i l ~  Anthriscus u n d  andere  Umbel l i -  
feren).  I )asse lbe  i s t  a b e t  auch  gelegent l ich an  den  P e r i a n t h b l ~ t t e r n  sons t  
no rma le r  Bl i i ten  zu sehen;  z. B. t r agen  die inneren  P e r i a n t h b l ~ t t e r  der  
I r idacee  Anomatheca cruenta LDL. n i ch t  sel ten zwei kleine,  l~ngs orien- 
t ie r te ,  l appena r t i ge  Hervor ragungen ,  welche der  Spre i te  e in  ve rdoppe l t es  
Aussehen  geben.  

GrSl~eres Interesse brachte man der Diplophyllie entgegen, seitdem A. BRAUN a 
sie in Verbindung mit dem Antherenbau der Angiospermen gebraeht hat. Andere, 
vor allem WYDLER und CELAKOVSXY, sind ibm darin gefolgt und waren be- 
strebt,  ein umfangreiches Material beizubringen, welches die weite Verbreitung 
der Diplophyllie, sei sie nun normaler oder teratologiseher Natur, demonstrieren 
und Belege fiir den diplophyUen Bau der gtaubbl~tter bzw. Antheren liefern 
sollte. Nach WYDLW, Ra zeigen diese yon alien Blattorganen die vollst~ndigste 
Spreitenbfldung, wie er iiberhaupt die Attffassung vertrat ,  daI~ ,,erst die mit 
Doppelspreitung versehenen BlOtter den Begriff des typischen Blattes vollst~ndig 
in sich verwirkliehen". 

Die Anthere ha t  gewShnlich eine vierkantige UmriBIorm, jeder Kante ent- 
sprieht ein Pollensaek. Dieser Bau erkl~rt sich naeh A. BRAUN aus einer , ,~ber- 
spreitung"' der prim~ren Fl~che des gtaubblattes, so zwar, dab dutch paarige 
Aus~'iichse der Blattoberseite die gtaubbeutelf~eher, die selbst den Spreiten- 
r~ndern angehSren, jederseits verdoppelt sind. WYDL~R 5 sehreibt dazu: ,,Man 
denke sich z. B. das Blat t  yon Caltha apTendiculata oder die Petala yon Erio- 
glos~um aufgeschwollen, so erhalten wir bier im groBen, was uns die vierlapFige 
Anthere im kleinen bietet. Die 4 yon der Blattmit te ausgehenden Spreiten ent- 
sprechen n~mlieh den 4 L~ppehen einer Anthere, in denen die Pollenbildung ge- 
schieht. Was dieser Ansieht einen nicht geringen Grad yon GewiBheit verleiht, 
sind diejenigen F~lle, wo bei vergriinten Bliiten die Antheren selbst wieder Blatt- 
natur  anne]amen und alsdann vierflfige]ig erscheinen." 

Ganz im selben Sinne und ebenfalls unter Heranziehung teratologischer F~lle 
hat  sich A. BRAU~ ge~u~ert: ,,Zahlreiche Beobachtungen "an in Laubblat t  
iibergehenden Staubbli~ttern . . . ,  sowie an manehen petaloidiseh affizierten 
Staubbl~ttern, weisen darauf bin, dab die 4 Staubs~cke einer Anthere nicht einer 
einfaehen, sondern einer durch Emergenz verdoppelten und dadureh vierflfigeligen 
Blattspreite angehSren, die 2 vorderen (der Mittellinie der Bauchseite n~heren) 
den Emergenzfliigeln, die 2 hinteren (entfernteren) den urspriinglichen Blatt- 
fliigeln." 

Einen ihrer entsehiedensten Vork~mpfer ~and die ~berspreitungstheorie des 
Staubblattes in  C~LXXOVSKr, der sie in einer Reihe yon Abhandlungen auf Grund 
teratologiseher Vorkommnisse genauer zu begriinden und gegen die entwicklungs- 
geschiehtliche Riehtung, namentlieh die Einw~nde GO~BELS, in Schutz zu 
nehmen suchte% Wesentlieh neue Gedanken hat  er jedoeh nieht beigebraeht. 

1 De antholysi prodromus. Frankfurt  a. M. 1832. 
~be r  Bildungsabweiehungen bei Umbelliferen. gitzgsber. Akad. Wiss. 

Wien, Math.-physik. Kl. 60, 1. Abt.,  899 (1870). 
a A. a. 0., S. 68. �9 A. a. 0., S. 737ff. 5 A. a. O., S. 741 f. 
6 Die l~rage nach der Gymnospermie der Cycadeen. Sitzgsber. Akad. Wiss. 

Berlin 1875, S. 345. 
7 Teratologische Beitr~ge zur morphologischen Deutung des StaubgefM3es. 

Jb. f. wiss. Bot. 11, 124 (1878). - -  Untersuchungen fiber die Homologien der 
generativen Produkte der Fruchtblat ter  bei den Phanerogamen und Gef~B- 
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Es ist eine lrrage yon fundamentaler Bedeutung, ob es gestattet ist, MiB- 
bildungen, ~berhaupt teratologisehe Yer~nderungen, zur Erkl~rung normaler 
Strukturverh~ltnisse heranzuziehen. Bis zu einem gewissen Grade wird man dem 
Morpho]ogen das Recht dazu nicht absprechen k6nnen. Es sei nut erinnert an die 
Ableitung der Blumenbl~tter aus Staubbl~ttern, die sich in der Hauptsache auf 
~Jbergangsbildungen zwischen den beiderlei Blattformen griindet, wie s:e beson- 
ders bei Fiillung der Bliiten - -  einem gewiI] teratologischen Ph~nomen - -  oft 
zahlreich auftreten. In diesem Falle' liefern verbildete Stamina ausgezeichnete 
Belege fiir die ,,Herkunft" der Blumenbl~tter aus Staubbl~ttern, ja die Blumen- 
blotter selbst sind im Grunde nichts anderes als abnorm, n~mlich vegetativ ent- 
wickelte (verlaubte) Staubbl~tter. Die Grenzen zwischen normaler und patho- 
logiseher (oder teratologischer ) Umbildung sind e ben nicht immer scharf zu ziehen, 
und deshalb ist grunds~tzlich auch gegen die Heranziehung yon Abnormit~ten zu 
morphologischen Sehliissen so lange nichts einzuwenden, als sie mit kritischer 
Umsicht gehandhabt wird. 1 

Im allgemeinen jedoeh wird man sich auf den Standpunkt stellen, dab nieht 
die normale Gestaltung eines Pflanzenorgans aus Bildungsabweichungen herzu- 
leiten ist, sondern umgekehrt die normalen Verh~ltnisse einer Erkl~trung der ab- 
normen zugrunde zu legen sind. ])as gilt auch fiir die yon der ~berspreitungs- 
theorie versuchte Ableitung des Antherenbaues aus doppelspreitigen Blumen- 
bzw. Laubbl~ttern: Die Spreitenverdoppelung erkl~rt sich umgekehrt aus einer 
Umbildung der Staubbl~tter. 

Wie MASTERS 2 und GOEBEL3 betont haben, riihrt die Vierfliigeligkeit yon 
einer unvollkommenen Petaloidie der Anthere her, ist also eine Begleiterscheinung 
der Umbildung des Staubblattes in ein Blumenblatt und aus der normalen Ent- 
wieklungsgeschichte des Staubblattes zu verstehen. ,,Ein junges Staubblatt 
stellt vor dem Auftreten der Anlagen des sporenerzeugenden Gewebes einen vier- 
kantigen K6rper dar, in dessen vier Kanten sieh dann das Archespor je eines 
Sporangiums differenziert. Die vier Kanten waehsen nun in ,vergriinten' Staub- 
bl~ttern zu ldeinen Bl~ttehen aus, eine Wachstumserscheinung, die dem gewShn- 
lichen Zustand gegeniiber eine durchaus abnorme ist, die sich aber in ~thnlicher 
Weise gelegentlich auch bei vegetativen Bl~ttern finder. Nichts ware verfehlter, 
als jene Bl~ttchen fiir Umwandlungsprodukte der Pollens~eke zu halten - -  diese 
haben sieh gar nicht ausgebildet, oder es finder sich ein sehr reduziertes pollen- 
erzeugendes Gewebe ''~. Ein ernstlieher Einwand gegen diese SchluBfolgerung 
ist wohl kaum m6glich, und auch CELAKOVSKY5 sah sich in seiner Er6rterung der 

kryptogamen. Ebenda 14, 291 (1884). - -  Uber den phylogenetischen Ent- 
wicklungsgang der Bliite und fiber den Ursprung der Blumenkrone. II. Sitzgsber. 
b6hm. Ges. Wiss. Prag 1900. - -  ~ber petaloid umgebildete StaubgefitBe yon 
Philadelphu8 coronarius und Deutzia crenata. 0sterr. bot. Z. 48, 371 (1898). 

Vgl. dazu aueh ARB~.R, A.: Studies in floral morphology. II. On some 
normal and abnormal Cruei~ers: with a discussion on teratology and atavism. 
The New Phytologist 30, 172, bes. 200 (1931). 

Vegetable Teratology, an account of the principal deviations from the 
usual construction of plants. London 1869. Vgl. den Abschnitt ,,Petalodie der 
Stamina", S. 329 der deutschen ~bersetzung von U. DA~I~v.R (Pflanzen-Terato- 
logie, Leipzig 1886). 

8 Vergleichende Entwicklungsgeschiehte der Pflanzenorgane. SCH~Cxs 
Handbuch der Botanik 3, 118, 399. Breslau 1884. 

4 GOEB~.L, K.: a. a. O., S. 118. 
l~ber ges~umte und excreszenztragende Bli~tter. Ein teratologis cher Beitrag 

zur Morphologie des Blattes. Abh. b(ihm. Akad. Wiss. 1, 2. Tell, 832 (1892). 
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Frage gezwungen, sie anzuerkennen, wobei er freilich in seiner Weise an der Iden- 
tit~t umgebildeter Staubbl~tter mit einem vegetativen ,,Exkreszenzblatt" fest- 
hielt. 

Der Bau der Staubbl~tter, insonderheit ihrer Antheren, wird durch die ge- 
schilderten Abnormit~ten also in keiner Weise erl~utert. Wenn etwa in dem 
oben erw~hnten Beispiel Yon Anomatheca cruenta an den inneren Perianthbl~ttern 
gelegentlieh Doppelspreitung zu beobaehten ist, so wird dadureh zwar die Her- 
kunft der Blumen- bzw. Perianthbl~itter aus Staubbl~ttern betegt, es sagen solche 
F~lle aber gar nichts aus fiber eine angebliche diplophylle l~atur der Staubbl~tter. 
Vielleieht jedoeh fallt yon hier aus einiges Licht auf die normalerweise mit paarigen, 
ligulaartigen Auswtiehsen versehenen Petala, z. B. der Silenoideen. Zweifellos 
sind sie staminaler Abkunft, so dab es nicht ausgesehlossen ware, dab die ge- 
w6hnlich ats Nebenkronzipfel bezeichneten Anhi~nge sterflen Pollens~cken ent- 
spr~ehen. Damit steht in Einklang, da~ sie br Saponaria der L~nge naeh dem 
Blumenblatt angewaehsen sind z und nach ~r 2 an SteUe eines jeden zu- 
weilen eine (allerdings vollst~ndige) Anthere sich finder 3. 

Sehen wir von  B lumenb l~ t t e rn  u n d  teratologischen Ver~nderungen 
ab, so ist  Diplophyll ie  derzeit  nu r  von  verh~ltnism~fiig wenigen, dafiir 
aber u m  so beachtenswer teren Pf lanzen  bekannt .  Von diesen wurden  

z BRAUN,  A .  : Beitrag zur FeststeUung natfirlicher Gattungen unter den 
Sileneen. Flora 26, 361 (1843). 

2 Vgl. P~NzI% 0.:  Pflanzenteratologie, 2. Aufl., 1, 146. Berlin 1921. 
Es soll bier nicht unerw~hnt bleiben, dab CELAXOVSKY auch in der Ge- 

staltung der Gri/]el~ste (Stylodien) yon Iris einen Fall yon Doppelspreitung 
erkennen zu k6nnen glaubte (Morphologisehe und biologisehe Mitteilungen. 
1. ~ber  die Narbenlappen yon Iris. 0sterr. Bot. Zeitschr. 45~ 269 [1893]). Er 
vergleicht sie direkt mit den S~aubbl~ttern bzw. Antheren und schliel]t seine 
Mitteilung mit dem Satz: ,,Es zeigt dies nur, dal~ manehmal die gewShnlichsten 

I o 

und bekanntester~ Dlnge noch Stoff genug zu morphologlsehen Untersuchungen 
und zur besseren Wiirdigung bieten k6nnen." Als solche kSnnen wir C~.LA- 
KOVSKYS Darstellung nicht betrachten. Erst (~OEBEL hat auf Grund der Ent- 
wicklungsgeschichte eine haltbare Erkl~rung der Narbenbildung yon Iris ge- 
geben (0rganographie der Pflanzen, 2. Aufl., 8~ 1634 [Jena 1923]. Vgl. aueh 
TROLL, W.: Organisation und Gestalt im Bereich der Blfite, S. 312ff. [Berlin 
1928]), die leider in der neuesten Darstellung der Iridaceen yon L. DIELS (Die 
l~latiirliehen Pflanzenfamilien, hrsg. yon A. E:~GLER, 2. Auf]., Bd. 15a, S. 463 
[Leipzig 1930]) unberiieksiehtigt blieb. 

In diesem Zusammenhang kann auch noch auf die Perianthbl~tter von 
Lilium Martagon hingewiesen werden. Sie sind ebenfalls dureh zwei auf ihrer 
Obersei~e entspringende Gewebeleisten ausgezeiehnet, welche fiber der be- 
kannten Nektarrinne zusammenschlieBen. Mit Diplophyllie haben aber auch 
sie niehts zu tun. Denn bei Lilium umbellatum sind derartige Erhebungen an 
den Perianthbl~ttern in groBer Zahl vorhanden und erscheinen als haar-oder 
leistenf6rmige Ezkreszenzen des Blattgewebes fiber den Nerven. Bei Lilium 
Martagon sind sie auf die beiden gr61~eren, dem 1VIediannerven benachbarten 
Seitennerven des Perianthblattes besehr~nkt. 

Aueh an der Basis der ~uBeren Perianthblatter maneher Irisarten kommen 
paarige Exkreszenzlamellen vor. Sie umfassen das Filament des fiber dem 
betreffenden Perianthblatt befindlichen Staubblattes und k6nnen als Leitschienen 
ffir den Rfissel der nektarausbeutenden Insekten angesehen werden. 



~ber Diplophyllie und verwandte Erscheinungen in der Blattbildung. 359 

schon erw~hnt Alchemilla diplophylla und Caltha appendiculata, es ge- 
hSren dazu aber, wie sich unten zeigen wird, auch noch weitere Arten der 
Gattung Caltha, wie C. sagittata, C. dioneae/olia, C. limbata und andere. 

l~Ierkwiirdig wird den Leser vielleicht bertihren, dal~ bier auch die 
,,Wendeltreppenbl~tter" einige~ Araceen, yon denen ich nur Heli- 
vodiceros untersuchen konnte, unter die diplophyllen Blattgestalten auf- 
genommen sind. Bei aller ~tul~eren Verschiedenheit sind aber die Vor- 
g~nge der Blattbildung und namentlich gewisse Formen der Prim~r- 
blotter sehr ~hnlich denen der Laubbl~tter yon Caltha, so dab jene 
Araceen in diesem Zusammenhang nicht fehlen durften. 

Wit behandeln also nacheinander : 
I. Diplophylle Ausbildung der Laubbl~tter bei Araceen, insbesondere 

Helicodiceros (L. f.) ENGL. 
II.  Die Diplophyllie in der Gattung Caltha L. 
III .  Alchemilla diplophylla DIELS. 
Von einer Zusammenfassung der Ergebnisse am Schlul3 der Abhand- 

lung wurde abgesehen, da sie ohne Kenntnis der Einzelheiten ziemlich 
wertlos sein dfiffte. Die hier zu behandelnden Erscheinungen der Blatt- 
bildung sind zu  kompliziert und mannigfaltig, um das Wesentliche an 
ihnen in Form einer Zusammenfassung wiedergeben zu kSnnen. 

Ebenso wurde auf eine einheitliche ])arstellung der 0kologie der 
Doppelbl~tter verzichtet. Zwar hat  es an den verschiedensten Deu- 
tungen nicht gefehlt; aber es ist das Verst/indnis dieser Blattformen da- 
durch kaum irgendwie gef6rdert worden, und experimentelle Unter- 
suchungen liegen nicht vor. Es ging hierbei wie so oft in morphologischen 
Fragen: Man deutete in die Gestalt einen Nutzen hinein und glaubte sich 
der Aufgabe enthoben, sie nach wissenschaftlichen Prinzipien zu analy- 
sieren, weshalb schon I-IoFMEISTER sagte: ,,Die Nfitzlichkeitstheorie . . . 
erkliirt jede in der Natur  vorkommende Gestaltung oder sonsr Eigen- 
schaft eines 0rganismus fiir eine Anpassung an die ~ul~eren Verh~lt- 
nisse, und erkl~rt damit zu viel; sie schneider die Erforschung der n~ich- 
sten Ursachen ab 1.,, Wenn der Diplophyllie iiberhaupt eine 6kologische 
Bedeutung zukommt, so ist sie wahrscheinlich fiir die einzelnen Formen 
eine recht verschiedene. Deshalb wurden im folgenden diese Fragen je- 
wells in den einzelnen AbschnitCen behandelt, also getrennt ffir Hellco- 
diceros, Caltha und Alchemilla diplophylla. 

:Die Hauptaufgabe der vorliegenden Abhandlung besteht darin, ein 
morphologisches Verst~ndnis der Diplophyllie zu erlangen. DaB es sich da- 
bei um stark abgeleitete Blattformen handelt, diiffte yon vornherein klar 
sein. Sie mfissen sich demzufolge aus der ,,haplophyllen" Blattbildung in 
den betreffenden Verwandtschaftskreisen ableiten und erkl~ren lassen. 

1 Allgemeine Morphologie der Gew~ehse. Handbueh der physiologisehen 
Botanik, herausgeg, yon W. HOP~,IST~R, 1, 579. Leipzig 1868. 



360  W. Troll: 

Der Gesichtspunkt, aus dem dies bier erfolgt, ist als solcher nicht neu 
und wurde schon y o n  DAx~wn~I zur Erkl~irung y o n  Monstrosit~ten u n d  
sonstigen Bildungsabweichungen herangezogen, z. B. der Pelorien: 
. . . . . .  wenn alle Kronenbliitter einer L i n a r ~  einfach und regular werden", 
so diir~en ,,solche F~lle nur eine Folge einer EnSwicklungshe~mmung 
s e i n . . .  ; denn in diesen Blumen sind alle Organe w~hrend ihres fr'tihesten 
Zustandes symmetrisch, und wenn sie auf diesem Wachstumsstadium ge- 
hemmt wiirden, wiirden sie nicht irregular werden" 3. Sp~ter hat  beson- 
ders GO~BV.T, die Bedeutung der Entwicklungshemmungen fiir die Ge- 
staltbildung im Pflanzenreich betont. Es handelt  sich also darum, dal~ 
ein entwicklungsgeschichtlich friihes Stadium ohne naclffolgende Ver- 
~nderung zum ~ertigen Organ ausw~chst. Effolgt die Hemmung erst 
verh~ltnism~l~ig sp~t, zu einer Zeit, we das betreffende Organ zwar schon 
ausgebildet ist, aber noeh in der Knospenlage sich befindet, so kommt es 
blol~ zu einem Ausfall der Entfaltungsvorg~nge, wir sprechen mit GOV.B~L 
Yon einer Entfaltungshemm~ng 8. 

Eine solche liegt nun auch in allen uns bekannten F~llen yon Diplo- 
phyllie vor, wobei denn freilieh hervorzuheben ist, dal~ es sich selten um 
eine einfaehe Unterbrechdng der Entfaltung, sondern vielmehr um eine 
dutch Umbildung des Blatte~ hervorgerufene BeibehalSung der Knosp~nlage 
handelt. Die ganze Erscheinung wird am besten als A~sgestaltung tines 
Knospens~adiums zur Dauerlorm gekennzeichnet. 

Fiir die Untersuehung der andin-neuseel~ndischen Cat~ha-Arten 
stand mir das Material des Miinchener Staatsherbariums zur Verfiigung, 
ferner in Alkohol konservierte Pflanzen yon Cal~ha obSusa CHEES~., die 
mir Herr  Geheimrat yon  GOV, BEL in ffeundlicher Weise iiberlie~. Zu den 
Untersuchungen an Alchem~lla d@lophylla DIELS diente mir Alkohol- 
material, das mein Bruder yon seiner Andenreise mitgebracht hat. Den 
beiden Spendern sowie der Direktion des Staatsherbariums in Miinehen 
bin ich fiir diese wertvolle Unterstiitzung sehr zu Dank verpflichtet. 

Die Abbildungen stellen mit  ganz wenigen Ausnahmen, bei denen 
die Herkunft  besonders vermerkt  ist, Originale dar. Alchemilla diplo- 
~hylla wird hier iibrigens erstmals bfldlich dargestellt. Fiir die Aus- 
fiihrung der Vorlagen zu Abb. 13 I u n d  II,  20 I, 39 I u n d  I I  m6chte 
ieh Herrn stud. rer. nat. JOSEF WALLNER bestens danken. 

1 Gesammelte Werke, iibersetzt yon J. V. CARUS, 4, 337 ft. Stuttgart 1878. 
2 DARWIN, CH. : a. a. 0., S. 35. Ausgezeichnet yon mir. Denselben Vorgang 

bezeichnete BAILr, o~ sehr treffend als ,,arr~t du ddveloppement". 
Vgl. Organographie der Pflanzen, 3. Aufl., 1, 40 f. 
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I. Diplophylle Ausbildung der Laubbl~tter bei Araceen, 
insbesondere HeHcodiceros (L. f.) Engl. 

Unter den mannigfachen Blattformen der Araceen finden sich bes0n- 
ders h~ufig sogenannte pfeilfSrmige BlOtter, d. h. solche, bei denen die 
Spreitenbasis zu beiden Seiten des Stieles in flfigelartige For~s/~tze nach 
riiekw~rts ausw/~chst. Von ihneT/leiten sich auch die gelappten oder ver- 
zweigten BlOtter ab, die fiir die Gattungen Sauromatum und Arisaema so 
bezeichnend sind und b~i Helicodiceros muscivorus (L. f.) E~GL. und 
HelicophylIum Rauwol//ii (BLu1KE) SCHOTT (-~--- Emlnlum ~ntortum [So- 
LAND.] O. KTZ]~.) in einer besonders eigentiimlichen Ausbildungsform 

Abb. 1. Helicodiceros muscivorus, L a u b b l a t t  yon  der Oberseite gesehen. M Mittellappen der 
Spreite,  HH die beiden schneckenartig gedrehten .HSrner" der Spreitenbasis. Stark verkl. 

wiederkehren. Es sind an ihnen die Zipfel der basalen Spreitenfliigel nieht 
flach ausgebreitet, sondern schneckenartig eingerollt, worauf ja schon 
die Benennungen ,,Helicodiceros" (= Schneckenzweihorn) und ,,Helico- 
phyllum" (~ Sehneckenblatt) hinweisen (Abb. 1 und 2). 

Helicodiceros bildet vor den Laubbl~ttern einfacher gestaltete Pr'~dir- 
bldtter, deren Spreiten entweder ungegliedert (Abb. 3 I) oder mit nur 
wenigen Zipfeln versehen sind. Das Prim~rblatt in Abb. 3 II  entspricht 
ungef~hr einem Bla~e von Arum; wie dieses besitz~ es zwei Basal- 
zipfel, die freilich bier seitlich oder nach vorn abs~ehen und nicht nach 
riickw~rts gerichtet sind. Besonders beachtenswert ist die in Abb. 4 I 
und II  wiedergegebene Prim~rblattform, die sehon einen deutliehen 
Ubergang zu den Schneckenblgttern darstellt. Neben zwei seRlichen 

Planta Bd. 15. 23b 
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Abb. 2. ttellcodiceros musc~vorus, Laubblatt  yon der Seite gesehen. Bezeiehnungen wie in Abb 1. 
Stark verkl. 

Basalz ipfe ln  s ind an  ihr  zwei 
dorsale  B l a t t a b s c h n i t t e  vor-  
handen ,  die ihre  morphologi-  
sche Obersei te  der  Spre i ten-  
fl~iche zukehren  und  da r in  den  
r i ickens t~ndigen (adaxia len)  
Sprei tenf l t igeln d ip lophy l le r  
BlOtter,  nament l i ch  gewisser 
Caltha-Ar%en, rechr ~hnlich 
s ind i. 

GO.BIlL ~ h~% die Bl~t%er 

yon  Helicodiceros und  Hell,o- 

I 1 I  
Abb. 3. Helicodiceros musc~vorus, Prim~rbl~tter. 

Erkl~rang im Text. Stark verkl. 

1 ~hnlich gestaltete Primer- 
blotter treten offenbar auch bei 
Helicophyllumauf. Man vergleiche 
ENGLER, A.  : ])as Pfl~nzenreich 4, 
23 F (Araceae - -  Aroideae und 
Araceae - -  Pistioideae), S. 130, 
Fig. 19 C. Leipzig 1920. 

Organographie der Pflan- 
zen, L Aufl., S. 520. Jena 1898 bis 
1901 und 2. Aufl. 3, 1345. Jena 
1923; ferner: ]~ber Wendeltrep- 
penblatter. Naturwiss. Wschr., 
N. F. 10, 97 (1911). 
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phyllum als ,,WendelCreppenbli~tter" bezeichnet und sie mR den Bl~r162 
zweier Begonia-Hybriden (Begonia rex ~. Comtesse Louise Erd6dy und 
Begonia rivini/olia f. Wehleana) verglichen, die ebenfalls lange ZeR 

oN 

gg 

~g  

fortwachsende und wendeltreppenartig gedrehte basale Spreitenlappen 
besitzen. Es sollte damir gezeigt werden, dal~ eine Blattgestaltung, die 
in einem F~lle als zuf~llige ~vlutation auftrat, bei anderen Pflanzen 
die normale sein kann. Uber das entwick]ungsgesehichr Zu- 
standekommen der Wendeltreppenbl~tter yon Heli~odiceros is~ damit 
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aber nichts ausgesagt. Ebenso d a d  man, wenn hier yon einer ])rehung 
oder Torsion der Basalzipfel die Rede ist, diese Ausdriieke lediglich als 
Bilder verstehen, die uns die eigenartigen Verh~]tnisse deskriptiv klar 
maehen sollen. 

In  Wirkliehkeit handelt es sieh beim Zustandekommen der gedrehten 
Spreitenfliigel nicht eigentlich um eine Torsion, sondern um die Ausge- 
staltung eines Knospenstadiums zur endgiiltigen Form des Blattes - -  
Verh~Rnisse, die denen vergleichbar sind, welehe unten fiir die diplo- 
phyllen Caltha-Arten zu sehildern sein werden. 

Abb. 5. Sa~t~'o~r~a#um guttatum, Laubbla t t .  S~ Stie], M Mittellappen der Spreite~ P deren Podium. 
Die Seitenglieder der Spreitc  (1, l r; 2, ~t; 3, 8 t usw.) sitzen dem Podium einseitig an. Stark verkl. 

])as Verst~ndnis des Blattbaues yon Helicod~ceros wird erleichtert, 
weIm wir yon Sauromatum guttatum SC~OTT ausgehen, das mit Helico. 
diceros namentlich in der Gliederung der Spreite Jl~hnliehkeit aufweist. 

In  ihrem Aufbau erinnern die BlOtter yon Sauromatum (Abb. 5) an die 
vieler Helleborus-Arten, welche die ~ltere Bot~nik bekanntlich als ,,fuB- 
fSrmig" bezeichnet hat. Es ist an der Spreite ein gemeinsames ,,Podium" 
vorhanden (P in Abb. 5), dem die Fiedern einseitig ansitzen. Ihre GrSBe 
nimmt vom Mittellappen nach den beiden Seiten hin ab, was mit  ihrer 
Entstehung zusammenhi~ngt. 

])ie Entwicklungsgesehichte des Blattes zeigt, dab es seine Gestalt 
einer sympodialen Verzweigung der Spreite verdankt. Zuerst entsteht 
der Mittellappen (M in Abb. 5). Auf ihn folgen der Reihe naeh die seit- 
lichen Lappen (1, 1' ; 2, 2'; 3, 3' usw.), indem jedesmal der ni~ehstfolgende 
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aus der Basis des vorausgehenden hervorsproBt. Der innere Rand der 
SpreiCe gestaltet sich zum Podium aus. 

Abb. 6 I - - I I I  stellt ein noch sehr junges Stadium der Blattentwick- 
lung dar. Von auBen und yon der Seite betrachtet (I, II) erscheint die 
Spreite pfeilf6rmig, d. h. mit zwei basalen Forts~tzen versehen. Die bei- 
den Spreitenh~lften sind naeh oben eingeschlagen und bedecken sich teil- 
weise. Halbiert man jedoch die Anlage der L~nge nach, so zeigt sieh, dab 
die Gliederung der Sprei~e sehon weRer vorgeschritten ist, als es ~uBer- 

j~r 

F 

Abb. 6. Blattentwicklung yon Sauromatum gut ta t~  (I--IV)und Helicodiceros qnuscivorus (V). 
l~ihere Erkl~irung im Text. M Mittellappen der Spreite, 1 und I r Seitenlappen 1. Ordnung, 
2 Seitenlappen 2. Ordnung, 8 Seltenlappen 3. Ordnung~ -P_P •ste des Podiums. In  III ,  I V  und 
V ist die Blattanlage der Lange naeh halbiert (Sehnittfliche punktiert}. Sonstige Erkl~irungen 

im Text. Vergr. 27fach. 

lich den Anschein hat (Abb. 6 III).  Aus dem ersten Blattzip~el, der auf 
den Mittellappen (M) folgt und in Abb. 6 1 und I I m i t  1 bezeichnet 
wurde, ist bereits ein weiCerer hervorgegangen (2 in Abb. 6 III). Er ist 
nach oben eingeschlagen und liegt der Innenseite des Basalzipfels 1 
dicht an. 

Auf einem etwas ~lteren Stadium ist dazu ein dritter Zipfel gebildet 
(3 in Abb. 6 IV), der nun wiederum nach abwi~rts orientiert is$ und aus 
der Basis des Zipfels 2 hervorkommt. Dies wiederhol~, sich noch dreimal, 
so dal~ in einer ~lteren Blattanlage sehon s~mtliehe 6 bzw. 12 Seitenlappen 
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des fertigen Blattes naehweisbar sind, yon denen jeder vorausgehende den 
folgenden und der zuerst gebiidete alle anderen umschlieBt. Es handelt 
sieh also hier um eine reeht verwiekelte Knospenlage des Bla~tes, in der 
die beiden _~ste des Podiums mit ihren Spreitenzipfeln naeh dem Mittel- 
lappen der Spreite hin eingerollt sind. 

Die Entfaltung der Spreite besteht darin, da~ das Podium sieh streekt 
und seine beiden ~ste seitlich ausbreitet. Eine Andeutung der eiugeroll- 
ten Knospenlage ist aber aueh am enCfalt~en Blatte in der leiehten Ein- 
krfimmung und Drehung der ~ste des Podiums noch zu erkennen 
(Abb. 5). 

Die Entwicldung der Blattspreite yon Helicod~eros ist nun der yon 
Sauromatum auBerordentlich ~hnlich, wenigstens in der Ar~ und Weise, 
wie die Spreitenzipfel angeleg~ werden. Auch hier entstehen zuerst der 
Mittelzipfel, sodann weitere aus dessen Basis (Abb. 6 V). 

Daraus erklgrt sich zun~chst die Gestalt der Prim~rbl~tter. W~chs~ 
das noeh ungegliederte Stadium der Sprei~enentwieklung zur Dauefform 
aus, so entsteht ein einfaches Primgrblat~ (Abb. 3 I). Wird die Bildung 
yon Seitenzipfeln nach der Anlegung des ersten bzw. zweiten Paares 
unterbrochen, so ergeben sich die Prim~rblattformen der Abb. 3 I.I un4 
Abb. 4 I, II. Die Prim~rbl~tter verdanken also ihre Form, wie das h~ufig 
der Fall ist, einer Hemmung oder vorzeitigen Unterbrechung des Ent- 
wicklungsganges unter gleichzei~iger Ausgestal~ung der erreichten 
Gliederung zur Dauerform. 

An den Folgebl~ttern geht die basipetal-sympodiale Ausgliederung 
der Zipfel weiter, und es sind nach Beendigung des Vorganges in jeder 
Spreitenh~lfte deren sechs vorhanden, die ebenso wie bei Sauromatum 
eine eingerollte Knospenlage einnehmen. 

Bis hierher herrscht also zwischen Sauromatum und Helicodiceros 
vollkommene ~bereinstimmung. Im weiteren Verlauf, besonders bei den 
Entfal~ungsvorg~ngen, ergeben sich jedoch Abweichungen, namentlieh 
insofern, als die Bla%sprei~e yon Helicodiceros sich nicht flach ausbreitet. 
Vielmehr wachsen die gelappten Basalzip/el aus ihrer gedrehten oder einge- 
rollteu Knospenlage unter Strec/suug des Podiums in der Richtung, die in 
Abb. 6 V dutch den Pfeil angedeute~ ist, dire~st zur endgi~Itigen Form aus. 
Die beiden Xste des Podiums stehen mithin, wie Abb. 2 zeigt, au~ der 
Oberseite der Spreite, mit der sie einen mehr oder minder spitzen Winkel 
bilden. Wenn sie gewunden erscheinen und die Spreitenzipfel wendel- 
treppenartig um sie herum verteilt sind, so rfihrt das also daher, dal~ sie 
die eingerollte Knospenlage nicht aufgeben, sondern in ihr in einer eigen- 
artigen Weise zur Dauerform auswachsen. 

Natfirlich ist dieser Vorgang nicht denkbar ohne die Annahme, dal~ 
bei Helicodiceros im Gesamtaufbau des Blattes anderen Aroideen (etwa 
Sauromatum) gegenfiber eine erhebliche Ab~nderung aufgetreten ist. Dies 
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trifft  in der Tat  zu, und es f/tilt bei genauerer Untersuehung des Blattes in 
erster Linie der Bau des Blattstieles auf, dessen Verhalten ja aueh sonst 
fiir die Gestalt der Spreite yon mal]gebender Bedeutung ist und, wie in 
einer anderen Arbeit  gezeigt werden soil, auch die sehildf6rmige Aus- 
bildung des Blattes bedingt 1. 

Der Blattstiel yon Helisodiceros ist unifazial entwickelt, aber zum 
Unterschied yon den unifazialen Stielen anderer Aroideen oberseits 
rinnig vertieft. Da die Verh~lt- 
nisse ziemlieh verwickelt lie- 
gen, so sei zur Erl~uterung aus- 
gegangen von einem ein~aehen 
Beispiel: yon Al~sma plantago 

(Abb. 7). In  Abb. 7 1 ist die 
Spreite eines Al,~sma-Blattes 

mit  einem Stfick des Blattstie- 
les gezeichnet. Wie man sieht, 
gehen die R~nder der Spreite 
an deren Basis fiber in die des 
Stieles. Auf einem Querschnitt 
(Abb. 7 I I )  zeigt der S~iel ei- 
non auf der Unterseite kon- 
vexen, oberseits flaehen Um- 
r i l l  Die R~nder des Blattes, 
welche die Grenze zwischen 
den beiden Seiten angeben, 
t reten in i hm (und ebenso auf 
einem Quersehnitt dureh den 
Blattgrund, Abb. 7 I I I )  bei R R  

hervor, im Gesamtumfang des 
Stieles fiberwiegt also die Un- 
terseite bei weitem die Ober- 
seite. Nichtsdestoweniger ist 
der Stiel deutlich bifazial ent- 
wiekelt. 

W~re der Umfang des Stie- 

~ ~  �9 i * ,  

g 

~ r  

I 
Abb. 7. Alisma plantago. I Laubblatt mit Stiel und 
Spreite. Verkl. auf 1/2 nat. Gr. II  Querschnitt dutch 
den Stiel, 11I dutch den Seheidenteil des Blattes. R 
Btattr~nder in Stiel und Scheide: Leitbfindel in den 
Querschnitten schematisiert gezeichnet (Xylem schwarz, 

Phloem weiB). Verg. in II6,5 fach, in III  3fach. 

les lediglich yon der Unterseite gebildet, die Oberseite zugunsten der 
Unterseite also g~nzlich unterdrfickr so erhielten wir einen unifazialen 
Blattstiel. Einen solchen besRzt z. B. Sauromatumgut ta tum.  Die Blatt- 
r~nder, die im Scheidenteil des Blagtes deutlich ausgepr~g~ sind, laufen 
am Beginn des Stieles zusammen. Dieser selbst hat  einen rundlichen 

1 Vgl. TROLL, W, : Morphologie der schildfSrmigen B1Atter. Noeh nieht ver- 
6ffentlicht. 
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Querschnitt und behalf diesen bis oben, wo er in die ~ste des Spreiten- 
podiums sich verzweigt, bei. 

Auch bei Helicodiceros geht der Blattstiel aus einem scheidigen bi- 
fazialen Blattgrund (Abb. 8 I) hervor und ist fiber diesem unifazial ge- 
baut. Zum Unterschied yon dem rundlichen Stiel des Blattes yon 
Sauromatum ist er jedoch oberw~rts sekundi~r abge~lacht bzw. rinnig ver- 
tieft. Man vergleiche dazu Abb. 8 III ,  die yon einem eirdachen Prim~r- 
blatt  stammt. Dal~ die R~nder bei S nicht den Blattr~ndern entsprechen, 
ersieht man aus dem Quersehnitt Abb. 8 II ,  in dem die Ubergangszone 
vom Blattgrund in den Stiel getroffen ist, und die Scheidenr~nder (R), 
die ja mit den Rhndern des Blattes identiseh sind, auf dem Grund der 
flachen, yon den sekund~ren R~ndern gebildeten Rinne der Stieloberseite 

1 
Abb. 8. Helicodiceros musc~vorus, Querschnitte durch den Bla t tg rund  (xr), die ~bergangszone 
yore Bla t tgrund in den Stiel (1I) und den Stiel (II1) eines einfachen Primiirblattes. RR Blatt~ 
r~inder im Scheidenteil des Blattes, SS sekund~re P~inder im Stiel. Leitbiindel schematisiert  ge- 

zeiehnet (Xylem schwarz~ Phloem weir). Vergr. 7 faeh. 

liegen. Die unifaziale F6rderung des Stieles ist hier also dahin gesteigert, 
dab die Unterseite in zwei scheinbaren l%~ndern (S) nach ob'en vor- 
wKchst und einen bifazialen Bau vort~uscht. 

Es ist nun fiir das Verst~ndnis des Blattbaues yon Helicodiceros yon 
der allergr6BSen Bedeutung, dab das uni/aziale Wachstum des Stieles 
nicht au/ dieSen beschr~inkt ist, sondern sich auch au/ die Basis der Lamina 
erstreckt, und zwar gerade au] die Teile, in welchen ]ene an den Folgebl~ttern 
sich verzweigt. 

Dies soll zuerst fiir die ein/achen Prim~rbl~tter gezeigt werden, die 
dem Verst~ndnis am wenigsten Schwierigkeiten bereiten. Von hier aus 
werden sich dann auch die verwickelten Verh~ltnisse an den gegliederten 
Prim~rbl~ttern und den Folgebl~ttern erlKutern lassen. 

In  Abb. 9 1 ist die ~bergangszone zwischen Stiel und Spreite eines 
einfachen Primi~rblattes vergr6Bert dargestellt. Der Blattstiel bildet eine 
yon zwei wulstartigen Leisten (S) begrenzte Rinne, in welcher die Sprei- 
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tenr~nder (R) bei 0 zusammenlaufen. Weiter unten am Stiel sind sie 
nicht mehr wahrzunehmen. Es ist also aueh die ~bergangszone yon 
Stiel und Spreite stark unifazial gefSrdert, und es sieht infolgedessen so 
aus, als seien die Spreitenr~nder nach oben eingeschlagen und der Blatt- 
obersei~e angewaehsen. Man vergleiche dazu die Querschni~te Abb. 9 I I  
und I I I ,  deren Orientierung in Abb. 9 1 durch die Linien sl bzw. s2 ange- 
geben ist. Besonders aus dem Schnitt Abb. 9 1 ist klar zu ersehen, dab 

H 
Abb. 9. Helicodicero8 muscivorus. I ~l~ergangszone zwischen Stiel und Spreite eines einfachen 
Primarblattes, I_r und I I I  Querschnitte dutch diese, deren Richtung in I durch die Linien s~ und s~ 
angedeutct ist. /~R B]attr~nder, SS sekundlire Rfinder. Leitbtindel schematisiert gezeichnet 

(Xylem schwarz, Phloem weiB). Vergr. in I 1~5 fach, in I I  und I I 1  6~5 fach. 

der Blattrand in der ~bergangszone nicht nach den Flanken der Spreite 
gerichtet ist, sondern der Blat~oberseite aufliegt. 

In ein Schema gebracht sind diese Verh~ltnisse in Abb. 10 I. Es ent- 
sprich~ einem ungegliederten Prim~rblar Abb. 10 I I  stellt ein mit zwei 
basalen Zipfeln versehenes Prim~rblatt dar. Es ist an ibm der Rand an 
den in Abb. 10 1 mit • • bezeichneten Stellen, d. h. vor dem ~bergang 
in den Spreitengrund, ausgewaehsen, wo er an sieh noch frei ist, abet 
sehon eine andere Orienr als an der Spreite selbst aufweis$. Die 
beiden Zipfel bei • • in Abb. 10 I I  werden deshalb nieht in der Ebene 
der Lamina ]iegenl sondern sehr~g naeh vorn abstehen, wozu man auch 
Abb. 3 I I  vergleichen mSge. 

Planta  Bd. 15. 24  
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Weitere Auszweigungen des Spreitengrundes, wie sie an den folgenden 
Prim~rbl~ttern auftreten, kSnnen naturgem~B nur aus den Stellen des 
Randes hervorgehen~ die in Abb. 10 1 mit yy bezeichnet sind. Hier sind 
die Spreitenr~nder infolge der unifazialen Entwicklung des Blattstieles 
der Oberseite ,,angewachsen" und, wie schon erw~hnt, gleichsam naeh 
oben eingefaltet. 

Zipfel, die yon diesen Stellen ihren Ursprung nehmen, miissen dem- 
nach aufgerichtet bzw. der Lamina des Blattes (genauer gesagt seinem 
Mittellappen) zugekehrt sein, wie es Abb. 10 III  im Schema und die 
Abb. 4 in Wirklichkeit zeigen. Solche Prim~rbl~tter weisen eine groBe 
~hnlichkeit mit denen gewisser, unten zu schfldernder Caltha-Arten 
(z. B. C. and~cola und sag~tata) auf, eine t~anlichkeit, die sieh nicht nur 
auf die entwickelte Blattgestalt, sondern auch auf ihre Entstehung er- 

I H ~r  

X X x 

( 
~J 

Abb.  10. HeZieodi~eros muscivorus, Schemata  zur Prim~rblattbildung. 1~r~here Erkl~rung im Text. 

streckt. Die Aufnahme yon Helicodiceros in diesen Zusammenhang ist 
damit roll gerechtfertigt. 

An den Folgebl~iUern yon Hel~codlceros gehen yon den in Abb. 10 I 
mit yy bezeichneten SteUen der Spreitenbasis die ~ste des Podiums aus, 
die ja im Grunde nichts anderes sind als die durch Fortfiihrung der sym- 
podialen Verzweigung vergrSBerten Dorsalzipfel yy des Prim~rblattes in 
Abb. 10 III.  Es ist somit durchaus verst~ndlich, dab sie sich nicht seit- 
lich ausbreiten, vielmehr aufgerichtet sind und mit dem Mittellappen der 
Lamina einen spitzen Winkel bflden (Abb. 2). Ihre ,,Drehung" hat sich 
uns schon aus der Knospenlage ergeben, die bier unmittelbar zur fertigen 
Form ausw~chst, wobei sich lediglieh die Spreitens~ume entfalten. 

Der Blattbau yon Helicod~ceros ist damit in seinen Grundzfigen er- 
kl~rt. So absonderlieh er auf den ersten Blick ist, so sind doch die Be- 
ziehungen, die ihn mit den gelappten Blattformen yon Sauromatum und 
anderen Aroideen verbinden, unverkennbar, namentlich dann, wenn 
man die Entwieklungsgeschichte und die Knospenlage der Spreite be- 
rficksichtigt. Auch bei den diplophyllen Cal~ha.Arten wird sich zeigen, 
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dal~ die ,,Verdoppelung" der  Sprei te  m i t  der  e igenar t igen Ausges ta l -  
t ung  eines Knospens t ad iums  zusammenh~ngt ,  fiir die ebenfal ls  die En t -  
w iek lung  des Bla t t s t i e les  ve ran twor t l i ch  zu machen  ist .  

Natiirlich hat  eine so auffallende Blattform, wie sie Helicodicero8 besitzt, 
auch die Frage nach ihrer 5kologischen Bedeutung herausgefordert. Besonders 
GOEB~L1 hat  sich dariiber ausgelassen und darauf hingewiesen, dal~ die ,,ganze 
Blattfl~che einen geringeren l ~ u m  einnimmt, als wenn die Blattzipfel flach aug- 
ge.breitet w~ren, und dab dutch die schraubenfSrmige Drehung eine gegenseitige 
Beschattung vermieden wird . . . .  Der geringere Raum, den die Blattfl~che ein- 
nimmt, aber diirfte mit der dichteren Anordnung der BlOtter und der Formen 
wie Sauromatum gegeniiber ktirzeren L~nge der Blattstiele zusammenh~ngen; 
wenigstens finde ich, dal3 alle Aroideen mit sympodial verzweigter Blattspreite 
nur eines oder wenige BlOtter bilden, die sich auI langem Stiel frei emporheben, 
w~hrend Helicodiceros, wie erw~hnt, einige ziemlich dicht stehende, mit verh~lt- 

nismi~flig kurzem Stiel versehene Blatter aufweist." Diese Zusammenh~nge sind 
zweifellos sehr einleuchtend, wenn man auch schwerlieh wird einsehen kSnnen, 
daft sie die abweichende Blattbildung yon Helicodiceros veranlaflt haben. Sie be- 
ruht  doch zu sehr auf  Baueigentiimlichkeiten (Blattstiel!), die mit den Raum- 
verh~tltnissen nichts zu tun haben und ganz unabh~ngig yon 5kologischen Er- 
w~gungen nach rein morphologisehen Gesichtspunkten zu beurteilen sind. 

GI~.SENHAG~.N u erblickt in den Wendeltreppenbl~ttern der Aroideen einen 
,besonderen l~all der die Assimilation begiinstigenden Oberfl~ehenvergrSi~erung". 
Fine solche hat  aber gegeniiber SauromaSum gar nicht stattgefunden, so dab die 
Haup~eigentiimlichkeit des Hellcodiceros- und HellcophyUum-Blattes, die Dre- 
hung seiner Basalzipfel, yon dieser Deutung fiberhaupt nieht beriihrt wird. 

II. Die Diplophyllie in der Gattung Caltha L. 
I. Allgemeines. 

Die Ga t t ung  Caltha wurde  yon  DE CANDOLLE 3 auf  Grund  verschie- 
dener ,  nament l i ch  auch die B la t t b i l dung  bet ref fender  Mcrkmale  in  die 
be iden  Sekt ionen  Psychroph~la u n d  Populago eingetei l t ,  yon  denen letz-  
t e re  die  borea len  A r t e n  umfal] t ,  w~hrend  Psychrophila durchaus  der siid- 
l ichen Ha lbkuge l  angehSrt ,  wo sie zum Tell im aus t ra l i schen Florenge-  
bier  (Austral ien,  Tasmanien ,  Neuseetand),  zum Teil  in  Sf idamer ika  
(Anden yon  Ecuador  bis K a p  Horn ,  Fa lk landinse ln)  ve r t r e t en  ist. Die 
_Psychrophilae sind ausgesprochene Hoehgebirgspf lanzen,  die nur  in der  
A n t a r k t i s  ins Tief land herabste igen.  Morphologiseh sind sie s~mtl ich 
durch  d ip lophyl le  B la t t sp re i t en  ausgezeiehnet ,  was schon D~ C~DOLLE 
hervorgehoben  hat .  I n  seiner die Sekt ion  Psythrophila charakter i s ieren-  
den  Diagnose heii~t es un te r  ande rem:  ,,folia . . . appendie ibus  sursum 
eree t i s . "  

10rganographie der Pflanzen, 1. Aufl., S. 521. Jena 1898--1901. In der 
2. Anti. ist der betreffende Absatz gestrichen. 

HandwSrterbuch der Naturwissenschaften, 1. Aufl., Artikel ,,Blatt". Jena 
1912. 

a ~)E CA•DOLL]r A. P. : Regni vegetabilis systema naturale 1, 307 f. Paris 
1818. 
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Nach der Ar t  u n d  Weise, wie die , ,Anh~ngsel" der Blat tsprei te  ange- 
hef tet  sind, k a n n  m a n  die Psychrophilae in  drei F o r m e n ~ u p p e n  eintei len.  

Abb. 11. Oa~$ha sagittata~ Habitusbild. Nach J.D. HOOKF~R aus CUI~TIS'S Botanical Magazine 
Etwas verkl. 

1. Sagi~aSa- Gruppe : Cal~ha sagittata CAr. (Abb. 11), C. novae-zelandiae 
I~IOOK. f., C. andicola MAL]~. ~, C. obtusa C~E]~SM., C. introloba F. MVV, LL., 

x DieseArt wird yon H u ~  (Monographie der Gattung Caltha, S. 13f. (Berlin 
1891) als C. sagittata CAr. behandelt. Die CAVANILL~ssehe Art selbst dagegen cr- 
scheint als L lati/olia yon C. sagittata. Danaeh bemerkt auch URBA~ (Englers 
Bot. Jb. 37, 401 [1906]), das Genus Caltha sei in Sammlungen aus Columbien, 
Ecuador und Chile vertreten dutch eine weir verbreitete Art, C. sagittata CAr. 
(~- O. andivola GAY). Auf die Unzulassigkeit dieser Identifizierung hat schon 
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C. involuta A. W.  H ~ .  Die Anh~ngsel  en tspr ingen  bei diesen A r t e n  aus  
d e r  Basis  der  Spre i te  und  erscheinen wie au/gebogene oder einge/altete 
Blattohren, den Basa l l appen  der  in Abb.  4 1 Und I I  wiedergegebenen 
P r i m ~ r b l a t t f o r m  yon  Hellvodiceros nich t  un~hnlich.  DE CANDO~E 
spr icht  deshalb  bei  C. sagittata von , , au r i cu l i s  sursum inf lexis"  (Abb. 12).~ 

2. Dioneae/ol~a-Gruppe: C. divneae/olia HooK. f. (Abb.  13 1 nnd  I I ) ,  
C. alata A. W. HILL, C. phyIloptera A. W:  HILL. Die Anh~ngsel  s tel len 

Abb. 12. Caltha sagittata. I Laubbla t t  von der Oberseite (ohne Blattgrund).  I I  Dasselbe auf- 
gehellt, um die Anordnung der Nervatur  zu zeigen (die feinsten Auszweigungen nieht gozeiehnet). 
In der linken Blatth~lfte ist allein die l~ervatur der S!oreite, in der reehten nu t  die des Anh~ingo 
sels berfieksichtigt. St Blattstiel, S Spreite, LL deren Anh~ngsel. Etwas vergr. Nach Herbar- 

material.  

hier  n icht  aufgebogene B la t t oh ren  dar ,  sondern  gehen als selbs~nd~ge 
Auswi~chse aus der  Basis  der  B la t t sp re i t e  hervor .  

SCHRODINGER (D&S Laubblatt  der Ranunculaceen. Abh. zool.-bot. Ges. Wien 
8, 55, Anm. 1 [1914]) aufmerksam gemacht. Vgl. auch HILL, A. W. : The Genus 
Caltha in the Southern Hemisphere. Ann. of Bot. 82, 422, Anm. 1 (1918)! 

1 l~aeh HILL (a. a. 0., S. 421) sind C. introloba und involuta yon den vier 
anderen oben genannten Arten dadurch unterschieden, da8 die ,,Faltenachse" 
mit dem Blattstiel nicht einen rechten, sondern einen spitzen Winkel bildet bzw. 
ibm parallel ]~uft (U. involuta). Eine scharfe Grenze wird jed0ch hierb~i schwer 
zu ziehen sein, und ich finde an den mir vorliegenden, dureh Konservieren in 
Alkohol sehr gut erhal~enen Exemplaren yon C. obtusa, daI~ bei ihnen die Falten- 
achse ebenfalls einen spitzen Winkel mit dem Blattstiel bildet und iniolgedessen 
die Anhangsel ~ls ,,infolded obliquely" erscheinen. C. introloba wurde yon H v ~ r  
(a. a. 0., S. 15) zu Unrecht als blol~e Form yon C. novae-zelandiae betraehtet. 

Es sei bier darauf hingewiesen, dab die Abbildung, die VELENOVSKY (Ver- 
gleichende Morphologie der Pflanzen, 1, 479. Prag 1905) yon C. sagittata gibt, 
und die leider auch in NEGER, Biologie der Pflanzen (S. 209. Stuttgart  1913) 
iibergegangen ist, vollkommen verfehlt ist, vor allem deshalb, weft die Spreiten- 
lappen als selbst~ndige Auswiiehse auf der Spreitenoberseite gezeichnet sind. 
Vgl. auch Scm~SDr~G~.R, R.:  a. a. 0., S. 56! 
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3. Appendiculata-Gruppe: C. appendiculata PERS. (Abb. 14 1 und II), 
C. limbata SCn~ECHT.I (Abb. 13 I I I ,  Abb. 14 I I I ) .  Die Anhgngsel ent- 
springen auf der Oberseite der Lamina zu beiden Seiten des Mittelaerven. 
Die BlaCtspreiCe erscheint deshalb auf einem Querschnitt durch die In-  
serr der Anh~ngsel vierflfigelig, es handelt  sich also um ausge- 
sprochen diplophylle Pflanzen, ,,deren Laubbl/~tter", wie WYDL]:R ~ 
meinte, ,,wohl das pr~chtigste Beispiel yon Doppelspreitung liefern". 
Sie werden darin nur yon Alchemilla diplophylla fibertroffen. 

Wit  haben angesichts dieser merkwiirdigen Blattbildung die Frage 
aufzuwerfen: Wie ]commt die Diplophyllie in der Sektion Psychrophila 
zustande, und in welcher morphologischen Beziehung steht sie zur Blattge- 
staltung in der Sektion Populago? 

/. 

3t- 

! 
Abb. 18. I, 1I Caltha dloneaefolia, Laubblatt yon oben (I) und yon der Seite (I1)gesehen. 
I l l  Caltha limbata~ Laubblatt yon der Oberseite. Der Blattgrund ist nicht gezeichnet. St Stiel, 

S Spreite, /~L Anh~ngsel. Vergr. in I uad IZ 9 fach, in I I I  2 fach. Nach Herbarmaterial. 

DaB zwischen beiden Sektionen keine schar~en Grenzen bestehen, 
has schon I)~ CA~DOLV,E geahnt. Er  schreib~ der Sektion Populago 
,,folia . . . auriculis sursum non inflexis" zu, die Spreitenanhi~ngsel der 
C. 8agittata deute~ er als ,,auricula sursum inflexa." Zu  dieser Auf- 
fassung bekannten sich sparer auch HvTH 3 uncl VnLE~COVSKu namen~- 
lich ersterer hat  darauf hingewicsen, da{~ ,,beide Gruppen, die Psychro- 
philae mi~ aufw~r~s geklapp~en und die Populagines mit  flachen Blatt-  
zipfeln, nicht ganz ohne verbindende Mit~elformen 4azustehen scheinen." 

Diese Art wird teilweise auch Ms f. chilensis der im Feucrland, auf den 
Staaten- und Falklandinseln vorkommenden C. appendiculata angesehen (vgl. 
HUT]f, a. &. 0 . ,  S. 15). HILL (a. &. 0 . ,  S. 432) behande l t  sie wohl  m i t  m e h r  R e c h t  
als se lbs tandige  Ar t .  

~ b e r  Verdoppe lung  der  Bla t t spre i te .  l f lora 35, 738 (1852). 
3 A . a . O . ,  S. 6. 
4 A. a. 0 . ,  S. 482. 
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Demgegeniiber hat SOHX~DXI~GER behauptet, die aufgerichteten 
Spreitenlappen der Psychrophilae seien ,,Formneubildungen, die bei den 
borealen Arten iiberhaupt nieht vorkommen". Sie stellen nach ihm 
,,sekund~re Fl~chenzuw~chse" vor, die er demzufolge auch als ,,Aug- 
mentlappen" bezeichnet 1. Nun bekommt man zwar bei Betrachtung yon 
Formen wie C. dioneae/olia und besonders C. appendiculata den Eindruck, 
Ms l~gen in den Anh/~ngseln bloSe Auswiichse, nicht Teile tier Blattfl~che 
selbst vor. Die genannten Arten sind aber zweifellos als stark abgeleitet 
zu betrachten, und so ist erneut zu untersuchen, ob nicht doch die Auf- 
fassung der/~lteren Autoren das Riehtige getroffen hat. SC~R6DING~RS 

~qr-. 

z zr  ~ 
Abb. 14. I, II  ffaltha ap2~endiculata, Blattspreiten mit Nervatur. Ein Anh~ngsel ist abgetragen 
(Schnittstellen punktiert). I l i  CaZtha limbata, Blattspreite mit Nervatur. Ein Anh~ngsel ist ab- 
getragen (Schnittstelle punktiert). Blattgrund nicht gezeichne$. St Stiel, S Spreite, LL Anh~ngsel. 

Vergr. in Iund II  etwa 5 fach, in I l l  etwa 3 fach. Nach SCHRODINGEm 

groBes Verdienst bleibt es immerhin, auf den Ball der Blattstiele in der 
Gattung Caltha aufmerksam gemacht und gezeigt zu haben, da{~ er fiir 
das Zustandekommen der Diplophyllie yon entscheidender Bedeutung 
ist. Darauf wollen wir auf Grund eigener, SOHR6DI~GERS Befunde er- 
weiternder Untersuchungen zun/~ehst eingehen. 

2. Die  S t r u k t u r  der  B la t t s t i e l e .  

:Die Blattstiele der Caltha-Arten, besonders der Psychrophilae, maehen 
bei oberfl/~chlieher Betrachtung durchaus den Eindruck bifazialer Or- 
gane mit deutlieh ausgepr/s Ober- und Unterseite. Nichtsdesto- 
weniger sind sie unifazial entwickelt. Der scheinbar bifaziale Bau ver- 
dankt seine Entstehung,/s wie bei Helicodiceros, einer sekund:4ren 
Abflaehung, die bei den Psychrophilae besonders welt gediehen und mit 
Vereinfachungen der inneren Struk~ur einhergegangen ist. 

1 Das Laubblatt der I%anunculaceen, S. 57 (Abh. zool.-bot. Ges. Wien 8~ 1914). 
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Bei G. palustris (Abb. 15 I) geht der unifaziale Charakter des Blatt- 
stieles schon aus der Orientierung der Leitbfindel hervor. Sie sind um die 
ganze Peripherie verteflt und kehren s~mtlich ihre Xylemteile nach 
innen. Daran s auch nichts, dab gelegentlich (namentlich an sehr 
krs Exemplaren, Abb. 15 III) die ,,Oberseite" rinnig vertieft ist, 
und es aussieht, als liefen die Spreitenrs am Stiel bis zum Blattgrund 
herunter. 

X /X 
H 

Abb. 15. Blattstielquerschnitto. I - - I V  CalSka palus$r~s. V Cal$ha andicoht. V I  Caltha in~roloba. 
V I I  Cal~ha obtusa. V I I I  Caltha novae-zelandiae. I X  Caltha appendieulata. X Oal~ha lim- 
baSa. Leitbiindel sehematisiert  gezeichnet (Xylem schwar~, Phloem weil3). Vergr. bei I ,  1117 
I V  und V I I  etwa 10 faoh, sonst unbestimmt. I, I I I ,  I V  und V I I  Originale; I I ,  IT, VI, VI I I ,  

IX)  X nach SCHRODINGER. 

Im Bfindelverlauf kann man mit S c m ~ 6 9 I ~  ein Haupt- und ein 
V 

Nebengeriis% unterseheiden. Das erstere besteht aus den Stri~ngen S S 
M 

und ist dadurch vor dem l~ebengeriis% ausgezeiehnet, dal~ die Strs in 
ihm in konstanter Zahl und Anordnung auftreten. Die Nebenstrs da- 
gegen, welehe stets die Peripherie des Stielquerschnittes einnehmen, sind 
je nach der Querschnittsdicke des Stieles bald in grSBerer~ bald in geringe- 
rer Zahl vorhanden, Gew6hnlich sind ihrer 6--8 nachzuweisen (Abb. 15 I, 
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II), in st~rkeren Stielen jedoch kann ihre Zahl bis auf 17 steigen 
(Abb. 15 III) ,  in schw~cheren umgekehrt auf 2 herabsinken (Abb. 15 IV). 

Solche F~lle vermitteln den ~bergang zur Sektion Psychrophila, in 
welcher der Bau des Blattstieles weitere Verein/achungen erf~hrt. Das 
Hauptgeriist allein bleibt iibrig bei C. andicola und C. introloba (Abb. 15 V 
und VI). Von den vier Leitbiincleln ist das in der Mediane der ,,Ober- 
seite" gelegene das sctiw~ehste. Es wird bei fortschreitender Reduktion 
des Stranggeriistes zuerst in Wegfall kommen. Aus 

V * 
S S wird S S. 

So erkli~ren sich die Stielquerschnitte yon G. obtusa, C. novae-ze- 
land~te, C. al)lgendi~u~tta und C. l{mb~ mit ihren drei Leitbiindc]n 
(Abb. 15 VII X). Obefflachlich betrachte~ h~ben sie das Aussehen ein- 

i 

~X 

zr  

~7 

X. ~X 

~ r  
Abb. 16. Schema  zur  Erl~uterung des Zustandekommens der Diplophynie bei Caltha Sektion 
Psychro2hila. I und I I I  yon der  Obersei te,  I I  L~ngsschnitt dutch r .  S Blat tsprei te ,  St Bla t t -  

stiel.  Sons~ige Erkl~rung im  Text .  

facher bifazialer Stiele, in Wahrheit sind sie unifazial und aus Stielen, wie 
sie C. l~alustris besitzt, durch l~eduktion des Stranggeriistes herzuleiten. 

Den einfachsten Bau weisen die Stiele yon C. dioneae/olia auf 
(Abb. 22 IV). Die Verringerung der Biindelzahl hat bei ihr dazu gefiihrt, 
da~ nur noch ein einziger Leitstrang, der Medianus M, iibrig blieb. Aus 

$ * 

S S ist * * geworden. 
M M 

C. dioneae]olia soll nach SC~RbDINGER ferner dadurch ausgezeichnet 
sein, dab bei ihr der Stiel auf seiner ,,Oberseite" starker Vertieft ist als bei 
den anderen Arten der Sektion. Ich kann abet eine so starke Rinnen- 
bildung, wie sie Som~SDI~G~ angibt, nur in unmittelbarcr N~he des 
Spreitenansatzes finden, in der Stielmitte ist der Unterschied gegeniiber 
C. novae-zeland~ae oder C. obtusa nur gering. 

Fiir die Spreitenbildung wirkt sich die unifaziale FSrderung der 
Blattstiele vor allem in der ~bergangszone yon Stiel und Spreite aus, wo 
die R~nder des Blattes an den Stiel anlaufen. Man vergleiche dazu das 
Schema Abb. 16 I, das ganz dem in Abb. 10 1 fiir t in Prim~rblat~ yon 
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Helicodiceros gegebenen entspricht. Die R/inder bei • • sind aufge- 
r ichte t  zu denken (Abb. 16 IX). Wfichsen sic an diesen Stellen aus, so 
mfiflten aufgerichtete Spreitelflappen entstehen, die, well die Ri~nder hier 
mit dem Stiel ,,verwachsen" sind, sieh nicht entfalten k6nnten, sondern 
in ihrer aufgerichteten Stellung zu verharren gezwungen w~ren 
(Abb. 16 III).  Ein BIatt yon C. ~agittata (Abb. 12) stimmt mit Schema 
Abb. 16 I I I  im wesentlichen iiberein. Abet auch das Verhalten der 
C. novae-zelandiae best~tigt vorstehende Ableitung. 

Es sind bei dieser Art die Anh~ngsel schon normalerweise viel 
schw~eher entwickelt als ~9ei C. sagittata. Ihre H6he erreicht nie mehr 
als ein Viertel der Gesamth6he der Spreite, ja an schw~chlichen B1/~ttern 
fehlen sie oft ganz (so dab das Schema Abb. 16 I verwirklieht ist), 
und selbst an Bl~ttern normaler GrSBe kommen sic oft nicht fiber die 
ers$cn Entwicklungszust~nde hinaus. Sie treten dann als kleine 0hrchen 
hervor, die sich aus den S~umen der Spreite dort erheben, wo 4iese aus 
dem Blattstiel entspringenL 

Wir hKtten damit die DiplophyUie bei Caltha vorerst auf deduk- 
t ivem Wege zurfickgefiihrt auf die Struktur des ~Bla%stieles und sic als 
eine mit dieser zusammenhi~ngende Entfaltungshemmung erkannt. Der 
Blattstielbau wirkt sich abet in den beiden Sektionen reeht unterschied- 
lich aus, was mit  der verschiedenen Spreitenentwicklung, besonders dem 
Verh~ltnis yon Stielbreite und Breite der Lamina, in Zusammenhang 
steht. 

3. Entwicklungsgeschichte und Entfaltung der Blittter 
in der Sektion Populago. 

Es wurde schon kurz darauf hingewiesen, dab man die DiplophyUie 
bei Caltha als Entfaltungshemmung betrachten kann, 4. h. als eine Er- 
scheinung, die mit der Beibehaltung eines Knospenstadiums identisch 
ist, das bei den Arten, die ihre Bli~tter vollsti~ndig entfalten (also z. B. 
C. palustris), durchlaufen wird. Zur n~heren Begrfindung dieser Auf- 
fassung ist es notwendig, die BlattentwiCklung und Spreitenvernation 
der Populagines genauer zu analysieren. Fiir die Entwicklungsge- 
schichte, die schon yon SCm~6DINGER fiir C. palustris geschildert wurde, 
genfigt eine kurze U-bersichb an Hand der Schemata in Abb. 17, die das 
Wesentliehe daran in grol~en Zfigen hervortreten lassen. 

)/[an kann in der Blattentwicklung yon C. palustris - -  und dassclbe 
gilt yon den anderen Arten der Sektion ~ drei Abschnitte mehr oder 
minder deutlich unterscheiden. Im ersten wird die Spreite angelegt, im 
zweiten der Stiel und im dritten die Spreite ausgestaltet. 

Die jugendliche Spreite hat im Querschnitt einen hufeisenf6rmigen 
Umril3, was daher rfihrt, dal~ ihre Rgnder nicht seitlich stehen, sondern 

1 Vgl. ~CHRSDINGER, R .  : 0. &. O.,  S. 57 und Tar. VII, H--K. 
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auf die Oberseite verlagert sin& Eine Stielanlage ist urspriinglich an ihr 
nicht vorhanden, sic sitzt dem Blattgrund unmittelbar auf. I m  Schema 
Abb. 17 1 ist dieses Stadium ausgebreite~ gedacht, die Ansatzstellen der 
Spreitenri~nder sind mit  • • bezeichnet. Auf dem Stadium Abb. 17 I I  ist 
bereits 4er Stiel zu erkennen, der sich yon vornherein uni/azial entwickelt 
hat. Durch dieses unifaziale Wachstum bleiben die Ansatzstellen der 
Spreite bei • • einancfer gen~hert~, so dal] sic sp/~ter aus einem Punkt  zu 
entspringen scheinen. In  der Folge beginnt sich sodann die Spreite 
betr~chtlieh zu vergrSftern, wobei sie ohne Bevorzugung einer be- 
s t immten Waehstumsriehtung gleiehm~l~ig in die F1/~che sich entwiekelt 
und namentlich auch nach dem Stiel hin zu den beiden Blattohren 
( L L ,  Abb. 17 I I I )  ausw/~ehst. Die Wachstumsverteilung kann auch aus 
tier Nervatur  des fertigen Blattes noch abgelesen werden: es ist kein ein- 
heitlicher Mittelnerv vorhanden, der eine Hauptwaehstumsriehtung an- 
zeigen wiirde, sondern die Hauptnerven der Spreite strahlen yon der Stiel- 
ansatzstelle nach alien Teflen des Randes gleichm/~Big aus 1. 

xx  "~ 

S~" .s  r . - .  

Abb. 17. CaItha palustris. Z--III Schemata zur Erlauterung der Spreitenentwieklung. Nahere 
]~rkl~rung im Text. IV Blattspreite in der Knospenlage, teilweise ausgebreitet und etwas sche- 

matisiert. S Blattsprelte, LL deren Ohren, St Stiel. 

Auf diesem Stadium, das in dem Schema Abb. 17 I I I  ausgebreitet ge- 
zeichnet ist, hat  die Spreite 1/~ngst ihre charakteristische Knospenlage er- 
reieht. Wichtig ist in diesem Zusammenhang daran vor allem, dab nieht 
nur ihre AuBenr/~nder, sondern aueh die Innenr/~nder der Blat~ohre~ ein- 
gerollt sin4~ Werden an einem solehen Blatt  die beiden Spreitenh~lften 
auseinandergebogen, so erh/~It man das in Abb. 17 IV etwas schemati- 
siert skizzierte Bild, das uns gleichzeitig zur Erl/~uterung der Entfaltungs- 
vorg~nge cIienen soll. 

Diese bestehen darin, dab die Blattfl/~ehe sieh ausrollt und dabei auch 
die eingesehlagenen R~nder tier Blattohren ausbreRet. Das ist hier des- 
halb m6glieh, weft ihre Anlaufstellen, in denen sie mit  dem Stiel vereinigt 
und aufgerichtet sind (in Abb. 17 IV  mit  y y  bezeichnet), auBerordentlieh 
sehmal sind und der absteigenden Entfaltungsbewegung der einge- 
sehlagenen Spreitenlappen keinen eigentliehen Widerstand entgegen- 
setzen k6nnen. Es kommt  abet auch vor, dab diese ihre Knospenlage 
beibehalten. 

1 Vgl. GOV.B~L, K.: Organographie der Pfla.nzen, 2. Aufl., 8, 1360. 
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Es ist das besonders h/~ufig der Fall bei C. leptosepala DC. (Abb. 18), 
einer Pflanze des westlichen Nordamerika, die auch im Mfinchener Botani- 
schen Garten kultiviert wird, wo ich sie seit Jahren beobachte. Stets 
waren an den groBen Bl~ttern die Basallappen aufgerichtet. Darauf hat  
aueh schon H v ~ l  auf Grund yon Wahrnehmungen an Herbarmaterial 
aufmerksam gemacht. Er schreibt, die Neigung, die Blattlappen aufw/~rts 
der Blattspreite anzulegen, sei bei ihr (C. leptosepala) unverkennbar. 
,,Bei der var. Howell~i land ich sie sogar bei allen Bl~ttern, ja diese ~Tei- 

Abb. 18. Caltha lep~osel~ala~ entfaltetes Blatt. Bei L L  sind die aufgebogenen Blattohren zu 
sehen. Etwa ~/2 nat. Gr. 

gung scheint so charakteristiseh zu sein, dab selbst ein so hervorragender 
Botaniker, wie To~EY,  sich urspriinglich (Ann. Lyc. New York) hier- 
durch ti~uschen liel~, denn T o ~ r  und GaxY geben in ihrer F1. of North 
America ausdriicklieh C. sag~ttata TOR~EY als ein Synonymon yon 

C. leptosepala an" 2. 

1 A. a. O., S. 6. 
C. leptosepala DC. f. HoweUii meint wahrseheinlich VEL~.~OVSKY mi$ seiaer 

G. biflora DC., die er in Fig. 304 (Vergleichende Morphologie der Pflanzen 2, 
479) neben ,,C. saffittata" darstell$. Das Blatt ist auf jeden Fall unriehtig ge- 
zeiehnet. Vgl. dariiber und fiber ,,G. biflora DC." Scn~SDINGER, R.: a. a. O., 
S. 56, Aura. 3 und H v ~ ,  E.: a.a.O., S. 16, Anm. 1. Aueh diese Abbildung ist in 
N~.G~lCs Biologie der Pflanzen (vgl. oben S. 373, Anm. 2) eingegan~en. 



Uber Diplophyllie u.nd verwandte Erseheinungen in der Blattbildung. 381 

Damit sind wir sehon auf die BlOtter der Psychrophilae hingeleitet, an 
denen die Entfaltung der basalen Spreitenlappen in noeh viel st~rkerem 
Grade gehemmt ist. 

4. Die  Spreitenbildung in der Sekt ion Psyehrolahila. 

Wir haben die Psychrophilae eingangs dieses Abschnittes nach tier Art 
des Ursprungs der Spreitenanh~ngsel aus der Blattfl~ehe in drei Gruppen 
eingeteilt, die nach charakteristischen Vertretern als Sagittata-, Dioneae- 
]olia- und Append~culata.Gruppe bezeiehnet wurden. Sie sollen aueh hier 
getrennt behandelt werden, und zwar zunaehst die Sagittata-Gruppe, da 
sie sieh am engsten an die Sektion Populago anschlieBt, ja geradezu zwi- 
schen dieser und den stark umgebildeten Formen der Dioneae]olia- und 
Append~culata-Gruppe vermittelt. 

Populago gegeniiber sind die B1/~tter der Sagittata-Formen allgemein 
dureh die geringe GrSl3e ihrer Blattspreiten ausgezeiehnet. Es kommt 
hier vor allem in Betraeht das Verh/~ltnis yon Stielbreif~ und grSBter 
Breite der Lamina. Es betr/igt ffir C. palustris 40,0 und fiir C. leptosepala 
23,3 im Durehsehnitt, d. h. die Lamina ist bei diesen Pflanzen 40,0 bzw. 
23,3mal so breit als der Stiel. 

Fiir drei Arten aus der Sagittata-Gruppe ergeben sich die folgenden 
Zahlen: 

C. sagittata . . . . . . . . . . . .  17,8 
C. andicola . . . . . . . . . . . .  9,8 
C. obtusa . . . . . . . . . . . . .  4,0 

Es geht aus dem Vergteich beider Wertegruppen mit aller Deutlich- 
keit hervor, daf~ die Blattstiele hier verh~ltnism/~l~ig viel breiter sind als 
in der Sektion Populago, eine Tatsaehe, die aueh aus der Entwieklungs- 
gesehiehte zu entnehmen ist. 

Sie wurde fiir C. obt~tsa untersucht,  der einzigen Form der Sagittata. 
Gruppe, yon der mir geeignetes Material zur Verfiigung stand. Die Blatt- 
entwieklung verl/iuft in ihren Grundziigen hier ganz /~hnlieh wie bei 
C. ~al~tstris. Es interessiert uns daran allein die Ausbildung der Lamina 
und des Stieles. Die Entwicklungsgeschiehte des Blattgrundes kann in 
diesem Zusammenhang vernaehl/~ssigt werden. 

Urspriinglieh besteht das Oberblatt:aus einem einfachen Gewebe- 
kSrper, dessen R/~nder wie bei C. palustris nach oben gekriimmt sind. 
An ihrer Basis maeht sich bald eine Ansehwellung bemerkbar, ~hnlieh 
wie es in Abb. 21 I fiir C. dioneae]ol~a dargestellt ist. Das sind die An- 
lagen der Anh~ngsel, die also, wie hiermit festgestellt sei, urspriinglich 
einwandfrei dem Blattrand angehSren, wenn sie aueh bald eine Ver- 
lagerung erfahren. Diese wird dutch die Anlegung des Stieles eingeleitet, 
der hier wie bei C. 19alustris yon vornherein unifazial w~chst. Es bleiben 
somit die Ursprungsstellen der Spreitenr~nder einander auf der,,Oberseite" 
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des Stieles genghert, wghrend die Spreite im iibrigen stark heranwgchst 
(vgl. die Schemata Abb. 19 I I I  undIV). Auf diese Weisekommt das Stadium 
Abb. 19 1 zustande, auf dem der Stiel zwar guSerlieh noch nicht zu unter- 
scheiden, aber an der Spreitenbasis der Anlage nach bereits vorhanden ist. 

Das Stadium Abb. 19 II, zu welehem Schema Abb. 19 V gehSr~, hat 
besonders in der Entwicklung des Stieles Fortsehritte gemacht. Er zeig~ 
bereits die aueh im erwachsenen Zustand (Abb. 20 I) nachweisbare 
rinnige Vertiefung der ,,Oberseite" und besitzt beinahe die Breite der 

F /./ . . . .  Z 
I 

f 
/..- • -s 

se4-'" I- v 
Abb. 19. Caltha obtusa~ Blat tentwicklung;  I j i ingeres  Stadium, auf dem der Stiel zwar schon an- 
gelegt ist, abet  ~ullerlich noch n ich t  hervortr i t t ;  I I  ~lteres Stadium mi t  bereits ausdifferenziertem 
Stiel. Blatisgrund n ich t  gezeichnet. I I I - - V  Schemata dazu. Die Stellen~ in denen die ~preiten- 
rgnder  dem $tiel ansitzen, sind darin mi t  X X  bezeichnet. $ie bleiben infolge der unifazialen 
Entwiaklung des Stieles an  der Spreitenbasis d a u e m d  einander  genghert .  St Stiel, S Slareite, 
LL Anlagen der Anh~ngsel. Letztere gehSren urspriinglich (II1) dem $1areitenrande an~ sp~lter 
(IV, F) werden sic durch das unifaziale Stielwachstum auf die ,,Oberseite t~ des Stieles verlagert. 

I und  I][ stark vergr.  

Lamina. Namentlich sind die Anlagen der bciden Anhgngsel (LL) an 
ihrer Basis fast vollstgndig mit ihm vereinigt. Sie werden deshalb ge- 
meinsam mit ihm in die Breite Wachsen. Spgter erscheinen sic als Aus- 
wiichse auf seiner ,,Oberscite" (Abb. 20 I), die aber gleichwohl dem 
Blattrand angehSren und nichts andercs sind als stark ausgewachsene 
Randstellen der Spreitenbasis, vergleichbar den Auswiichsen des Sprei- 
tengrundcs yon Helicodiceros. Wie diese gelangen sie durch die uni- 
faziale Entwicklung des Stieles auf die Blattoberseite. 

Die Spreite .des Blattes ist in der Knospenlage zusammengefaltet, 
wobei die Anh~ngsel zwischen die beiden Blatth~Iften zu liegen kommen 



Uber Diplophyllie .und verwandte Erseheinungen in der Blattbildung. 383 

(Abb. 20 II). Ein Querschnitt durch die Inser~ionszone der Anh~ngsel 
ergibt das in Abb. 20 I I I  festgehaltene Bild. 

Bei der Entfaltung des Blattes breiten sieh die beiden H~lften der 
Lamina flach aus. Die Anh~ngsel dagegen sind infolge ihrer Verbindung 
mit der Stieloberseite nieht bef~higt, an der Entfaltung der Spreite teflzu- 
nehmen. Sie verharren auch am entwickelten Blatt in der Knospentage 
und kehren ihre morphologische Oberseite mehr oder minder der Ober- 
seite der Spreite zu (Abb. 20 I). 

Wie ein Blick auf die Abb. 20 1 unct die jungen Stadien Abb. 19 IV 
und V ergibt, verselbst~ndigen sieh die Spreitenanh~ngsel yon C. obtusa 
im Verlaufe der Blattentwicklung weitgehend, viel starker, als das bei 

/~- �9 /"" 
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Abb. 20. Galtha ob~usa. I Blattspreite im erwachsenen und entfalteten Zustand. I I ,  1 I I  Quer- 
schnitte dutch das in der Knospenlage befindliche ausgewachsene Blatt: 11 durch die Mitre, 
I I 1  dutch die Basis der Spreite. St Stiel, S S~reit~, L L  Anh~ngsel (in I I I  mit  der Spreite ver- 
einigt). Leitbiindel in I I  und I I I  schraffiert. Vergr. in I etwa 5 fach, in I][ und I I I  33 fach. 

C. sagittata (Abb, 12) der Fall ist. t~hnlieh ist es bei anderen Arten der 
Sagit~ata-Gruppe, und man kann mit Rficksieht darauf eine Reihe au~- 
s~ellen, die yon C. pal~estr~s, wo die aufgebogenen Blattohren sieh regel- 
m~l~ig entfalten, fiber C. leptosepala (Abb. 18) und C. sagittata (Abb. 12) 
zu C. obtusa (Abb. 20 I) ffihrt. In  noch hSherem Grade sind die An- 
h~ngsel zu selbst~ndigen Bildungen in der Dioneae]olia- und Appendi- 
c~lata-Gruppe geworden. Sie haben hier am erwaehsenen Blatt die Ver- 
bindung mit dem Rand der Lamina vollstgndig verloren. Niehtsdesto- 
weniger sind sie auch hier Teile des Randes, die sich nur infolge ihrer 
,,Verschiebung" auf den Blattstiel nicht entfalten kSnnen und naeh- 
tr~glich durch eigenartige Waehstumsvorg~nge noch verlagert werden. 

Ffir die Dioneae]olia-Grutrpe sei C. di~neaelolia als Beispiel be- 
sproehen. 
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Die Gesamtgestalt des Blattes geht aus Abb. 13 1 und I I  hervor, aus 
der namentlich zu ersehen ist, dab die beiden H/~Iften der Spreite nicht 
flach ausgebreitet, sondern gegeneinander geneigt sind wie die beiden 
Deckel eines halbgeSffneten Buehes. 1Wach SCm~51)1~G~R ist das die 
Folge der r Besehaffenheit des Stieles. ,,Die Hauptspreite 
sitzt dem konvexen Umfang des tiefrinnigen Stieles an, die beiden Aug- 
mentlappen den beiden Wandfl/~chen der Rinne" 1. Wie wir aber sehon 
oben gesehen haben, ist der Stiel gar nicht in dem iVfal]e vertieft, wie es 
SCI]:RODIlqGER angibt. Aus dieser Eigenr allein ist also die 
Einfaltung der Spreitenh/~Iften nieht zu erkl/s Es kommt dazu noch 
eine Entfaltungshemmung. 

Die Knospenlage der Spreite yon C. dioneae]olia ist/~hnlich der an- 
derer Psychrophilae, z. B. yon C. obtusa (Abb. 20 II). Bei dieser sind die 
SpreitenhMften in der Knospe gegeneinander eingefaltet, zwisehen ihnen 
befinden sich die beiden Anh/~ngsel. Sp/~ter breitet sieh die Lamina aus, 
w/~hrend die Anh~ngsel mehr oder minder in der Knospenstellung verhar- 
ren, t rotzdem der Stiel eine nur sehr sehwaehe Vertiefung aufweist. Wiirde 
also an einem Blatte von C. obtusa aueh die Spreite sich nur teilweise ent- 
falten, so erhielte man fast vollkommen die Gestalt des Blattes yon 
C. dioneae/olia, von dem in Abb. 22 V ein Quersehnitt dargestellt ist. 

Eine weitere Eigentfimliehkeit des Blattes yon C. dioneae]olia besteht 
darin, dab - -  um es mit SCm~ODI~GEI~s Worten auszudriicken - -  ,,die 
Spreite in drei Teilfl/ichen aufgelSst ist";  anders gesagt: Die Anh~ngsel 
haben hier am fertigen Blatt  ihre Verbindung mit dem Rand der Spreite 
verloren und erseheinen als selbst~ndige Auswiichse der Blattoberseite. 

Es entsteht demflach die Frage: GehSren die Anh/~ngsel aueh hier ur- 
spriinglich der Spreite an, yon der sie sieh dureh das Auftreten margi- 
naler EinschnitCe allm/~hlieh im Verlauf der EntWieklung ablSsen~. Ant- 
wort darauf g ib t  uns die Entwieklungsgeschiehte des Blattes. 

An der einfachen Anlage des Oberblattes erseheinen zuerst wie bei an- 
deren Caltha-Arten naeh oben geriehtete Randwiilste,. die sehr bald 
basale Ansehvcellungen zeigen (Abb. 21 I). Diese sind niehts anderes als 
die sp/~teren Spreitenanh~ngsel, die somit deutlieh marginal, d. h. als 
Teile der Blattfl~ehe entstehen. Es ist deshalb n icht  ganz riehtig, wenn 
SCm~SDrNGE~ 2 behauptet,  ,,dab zwischen Haup~spreite und Augment- 
lappen jeder basale Zusammenhang fehlt". Er  ist zwar an ~lteren An- 
lagen, wie aueh Scm~(iDI~GER a eine abbildet, nicht mehr und noeh weniger 
am erwaehsenen Blatt  zu erkennen, aber einwandfrei naehzuweisen, wenn 
man die Entwieklungsgesehichte bis auf die ersten Stadien der Spreiten- 
differenzierung zuriiekverfolgt. 

1A. a. O., S. 59. 
A.  a.  0 . ,  S. 61.  

a A .  a.  0., Tar. IX, Fig. 5. 
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Weiterhin vollzieht sich am Blatt  dasselbe unifaziale Waehstum des 
Stieles, das wir sehon bei C. palustr~s und C. obtusa zu sehfldern hatten. 
In  dessen Gefolg geraten aueh hier die Anlagen der ,,Augmentlappen" 
aus tier marginalen in die dorsale Lage, d. h. es bleiben die Ri~nder des 
Blattes einander dieht geni~hert, wi~hrend seine Fli~ehe sieh stark erwei- 
tert.  Diesen Vorgang sollen die Schemata Abb. 21 I I I  und IV  veran- 
sehauliehen. Dem letzteren entsprieht das entwieklungsgesehiehtliehe 

/: L 
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Abb. 21. 6*altha dioneaefolia, Blat tentwickluug:  I junges Stadium mi t  Axillarstipel A (diese auf 
der  Vorderseite aufgeschlitzt); I I  Stlteres Stadium, im optischen Fl~chenschnitt  (Blat tgrund nlcht 
beriicksichtigt) Die Anh~ngsel LL, die in I als Randwiilsta ange]egt stnd, haben sich in I I  be- 
tr~chtlich vergrSllert und  siud dutch das unifaziale Wachstum der Stielregion auf die Oberseite 
der Spreite verlagert.  I I I - - V  Schemata  zur Blattentwicklung, woven I I I  dem Stadium 1, I F  
dem Stadium I2 r entspricht.  Die Pfeile in I V  geben die Richtung an, in der Spreitenzipfel und 
Anh~ngsel auswachsen, sodalt das Stadium Vzus tande  kommt.  Die Stellen, in denen die 8preiten- 
r/tnder an den Stiel anlaufen~ sind in den schematischen Abbildungen m i t  X X  bezeichnet. Sie 
sind infolge der unitazialen Entwicklung des Stieles an  der Spreitenbasis elnander gen~hert bzw. 
miteinander  vereinigt. S Spreite, L L  Anh~ngsel bzw. Anlagen derselben, r u n d  I I  stark vergr. 

Stadium Abb. 21 I I ,  das einen optischen Schnitt in der Transversalebene 
des bereits st/irker als in Abb. 21 I gefalteten Blattes darstellt. 

Von nun an geht die Entwicldung andere Wege als bei den Formen 
der Saglttata-Gruppe, was ich zwar mangels geeigneten Materials nicht 
direkt verfolgen konnte. Man hat  aber im l~ervenverlauf des ausge- 
wachsenen Blattes sozusagen die Niederschrift seiner Waehstumsge- 
schichte, kann also aus ibm die Wachstumsverteilung bei cler Blattent- 
wicldung ablesen x. 

1 Vgl. GOEBEL,  K. : Gesetzmal~igkeiten im Blattaufbau. Bet. Abh. H. 1. 
Jen~ 1922; ferner Organographie der Pflanzen, 2. Aufl., 3, 1356 If. Jena 1923. 

Planta  Bd. 15. 2 5  
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Wie schon oben erwghnt wurde, ist im Blattstiel von C. dioneae/olia 
nur ein einziges Leitbiindel vorhanden. Im Spreitengrund gibt dieses 
zwei Seiten~ste ab, welche in die beiden Spreitenhglften einziehen und 
darin nochmals je einen Seitenast nach auBen abgeben (Abb. 22 I). Die 
Seitennerven verlaufcn etwa parallel zum Blattrand. Die tiefe Aus- 
randung der Spreite kommt in der Nervatur darin zum Ausdruek, dab 
die Seitennerven aus den vorgezogenen Spreitenh~lften zum Mittelnerven 
zurfickbiegen. Im allgemeinen jedoch haben die Nerven einen l~ngs ge- 
richteten Verlauf, was auf eine Bevorzugung der L~ngsrichtung aueh in 
der Waehstumsverteilung sehliel3en l~Bt, d. h. die Spreite entwickelr sich 
nicht so sehr in die Breite als in die L~nge. Gerade an der Spreitenbasis 
ist dies sehr auffallend, 

. H  

V/ 

weil die Arten der Sagittata.Gruppe hier das 

�9 

Abb. 22. CYal~ka dioz~aefolia. I Blattlamina ausgebreitet, mn die Nervatur zu zeigen. Die An- 
h~ngsel sind abgetragen (Schnlttstellen punktiert) und in _rI, l f I  jedes fllr sich gezeichnet. I V  
Querschnitt dutch den Blattstiel. V, V I  Querschnit te  dutch die Blattspreite: V in deren Mitte, 
V_r an  der Basis (in der InserCionszone der Anh~ingsel). Leitbfindel schematisiert eingetragell 
(Xylem schwarz, Phloem weifl). LL in V und VIAnh~ngsel .  Yergr. 8faeh.  Nach SCH~0DINGF~R. 

st~rkste Breitenwachstum besitzen und dementsprechend die Nerva~ur 
ausgebfldet is~. Bei C. sagltta~a z. B. (Abb. 12 II) gehen vom Blattstiel- 
ende beiderseits mehrere Nerven~s~e in die basalen Spreitenteile ab,. 
wi~hrend bei C. dioneae/olia die Seitennerven 2. Ordnung so hoeh ent- 
springen, dab sic eben noch in die InsertionssSellen der ,,Augmentlappen" 
fallen. 

Alles in allem : die der Spreite und den Anh~ngseln gemeinsame Zone, 
die bei C. sagittata (Abb. 12 I) sehr ansehnlich ist, so dab die Anhgngsel 
sich unmittelbar als aufgebogene Spreitenlappen zu erkennen geben, er- 
f~hrt bei C. dioneae/olia keine BreitencnCwicklung, sie bleibt schmal, und 
es bekommr den Anschein, als ob die Anh~ngsel nieht der Spreite ange- 
hSrten, sondcrn dem Stiel entspr~ngen. Dasselbe soll auch das Schema 
Abb. 21 V dartun, das mit Schema Abb. 21 IV zu vergleichen ist: die 
Anh~ngsel sind bei sehwgcherem Wachstum des Blattes in der Transver- 
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salrichtung haupts~chlich nach vorn, d. h. nach der ,,Spitze" hin ausge- 
wachsen, nach der sich auch die beiden Spreitenh~lften verl~ngert haben. 
Die Pfefle in Abb. 21 IV sind in dieser Weise zu verstehen. 

Es bleibt nun noch iibrig, auf die Blattbildung in der A ~ e ~ i c u ~ .  
~ruppe einzugehen, in der die beiden am st~rksten abgeleiteten Formen 

�9 Psychrophilae zusammngefal~t sind. C. alypendiculaSa selbst konnte ich 
nicht untersuchen. C. limbata ist ihr aber in der Stellung der Anh~ngsel 
so ~hnlich, da~ die an ihr gewonnenen Einsichten ohne Bedenken auch 
auf jene iibertragen werden kSnnen. 

Die Entwicklung des Blattes yon C. limbata verl~uft anfgnglich ge- 
nau so wie bei C. dioneae/olia, Auf dem in Abb. 23 I dargestellten Sta- 
dium ist das Blat t  bereits eingefaltet, die Anh~ngsel erscheinen abet noch 
deutlich im Zusammenhang mit dem Spreitenrand aus dem sie urspriing- 

i 
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Abb. 23. ffaltha limbata, Blattentwicldung (Blattgrund nicht gezelchnet). I Junges Stadium im 
eingefalteten Zustand, yon der Seite betrachtet. / I E t w a s  alteres Stadium, flach ausgebreitet, um 
die lqervatur und die Insertion der Anh~ngsel zu zeigen. St Stiel, S Spreite, LL Anhangsel. 

Nervatur mit  unterbrochenen Linien eingetragen. Stark vergr. Nach Herbarmaterial. 

lieh ausgegliedert wurden. Abb. 23 I I  zeigt ein etwaa~lteres Stadium. Die 
beiden Spreitenh/~lften sind seitlich ausgebreitet, um die Stellung der An- 
h~ngsel zu demonstrieren. Diese sind bereits v611ig auf die Fl~che ver- 
schoben und stchen an der Basis der Spreite dort, wo sic in den Stiel 
iibergeht. Es entspricht dieses Stadium einem ausgewachsenen Blatte 
yon C. d~oneae]olia, wozu man Abb. 23 TI mit dem Schema Abb. 21 V 
vergleichen m6ge. 

Die fertige Blattgestalt kommt erst nachtr/~glich zustande, und zwar 
durch die mit interkalarem Waehstum einhergehende Verbreiterung der 
~bergangszone yon Stiel und Spreite, an der die Anhgngsel nicht teil- 
nehmen. Sie werden deshalb auf die Oberseite der Spreite verlagert. 

Auch hier ist es der Nervenverlauf, aus dem man am einwandfreisten 
die Hauptwaehstumsriehtung bei der Verbreiterung der Spreitenbasis 
entnehmen kann. W~hrend bei C. sagittata (Abb. 12 II) die Seitennerven 
mit den Mittelnerven Winkel bis zu 65 o bilden, betragen die gleichen 

25* 
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Winkel bei C. limbata (Abb. 24) nur etwa 20 o. Anders ausgedriickt: das 
Wachstum in der Insertionszone der Anh~ngsel ist hier der Hauptsache 
nach l~ngs gerichte t, es findet also nicht so sehr eine Verbreiterung als 
eine L~ngsstreckung der Spreitenbasis statt. Am st~rksten ist diese in 
der Mittellinie des Blattes, hier laufen die drei aus dem Blattstiel kom- 
menden Nerven einander bis zur Spreitenmitte parallel, um erst ganz all- 
m~hlich nach dem Rand hin auszubiegen, was zur Folge hat, daft die 
Insertionslinie der AnMingsel aus der urspri~nglichen Querrichtung in die 

L~ingsrichtung verschoben wird. 
Naeh SCHRODINGER 1/~ge in 

\ Verbreiterung der Lamina als 
L-- -4 eine solehe des Stieles vor. Zum 

Unberschied yon anderen Ar~en 
G der Sektion Psyvhrophila, beson- 

I ders C. dioneae/olia, deren Stielr 
oberseits gefurcht sind, w~ren 
die Blattstiele der C. appendi- 
cu/ata und C. limbata zu einer 
extremen Abflaehung fiberge- 
gangen, so dab die Grenze zwi- 
schen Stiel und Breite weit- 
gehend verwiseht ist. Immer- 
hin glaubt sie SCHRODII~GER bei 
C. appendiculata an der Trifur- 
kation des Mittelnerven noeh 
erkennen zu k6nnen. Diese fgllt 

hbb.  24. Caltha ~imbata, Laublalat t  durchsichtig ge- bei genannter Art  (Abb. 14 I 
maeht ,  um die ~iervatur zu zeigen (feinste Nerven 
n ich t  gezeiehnet). G BlattgTund, St Stiel, S Spreite, und II) mit der unteren Inser- 
L L  deren Anhangsel .  Vergr. 1~5 faeh. Naeh Herbar-  tionsgrenze der Anhi~ngsel z u -  

material .  
sammen. Bei C. l~mbata (Ab- 

bild. 14 III)  ist sie jedoch sehr wenig deutlich und stark yon der Median- 
streekung des Blattes betroffen. Es kommt fiir das Vers~ndnis der 
Blat~gestaltung dieser Arden auch weniger auf die genaue Fests~ellung 
der Grenze zwischen Stiel und Spreite an als darauf, die tIauptriehtung 
des Streekungswachstums zu erkennen. 

Im vorstehenden wurde auf Grund vergleichender und entwick- 
lungsgeschichtlicher Studien versucht, eine einheitliehe Auffassung yon 
der Blattbildung in der Gattung Caltha zu gewinnen, namentlich die 
abweichenden Blattformen in der Sektion Psychrophila in Beziehung zu den 
B1/~ttern der Populagines zu bringen. Es zeigte sich, dal~ die Diplophyllie 
der Psychrophilae auch in der Sektion Populago angedeu~et ist: bei 
C. palustrls in der Knospenlage der Spreite, bei C. leptosepala in der Ent- 
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faltungshemmung, welche die basalen Spreitenlappen erfahren. Bei den 
Psychrophilae kommt dazu eine erhebliehe Umbildung des ]~lattes, die 
sich auf den Stiel und die Fl~ehenbfldung der Spreite erstreekt. Es gibt 
aber unter ihnen eine Anzahl Mittelformen, die uns die Entwieklungs- 
tendenzen noeh erkennen lassen. 

5. Die  ~kolog i sehe  Deutung der Diplophyl l ie  bei Caltha dioneaefol ia 
Hook.  f. 

Wir haben die hohe Komplikation im Blattbau der Psychrophilae bis 
hierher rein nach ihren morphologischen Beziehungen untersucht unter 
g~nzlicher Nichtbeachtung 5kologischer Gesiehtspunkte. Nun legen aber 
so sonderbare Blattformen, wie sie beispielsweise C. obtusa, C. dioneae- 
[olin oder C. append~culata besitzen, auch die Frage nahe~ was sie fiir das 
Leben der Pflanze zu bedeuten haben. Mit anderen Worten: man wird 
geneigt sein, sie als Anpassung an gewisse extreme Umweltbedingungen 
oder an bestimmte biologische Leistungen zu betrachten. Beides ist 
schon frfih gescbehen, und es soll die Aufgabe dieses Kapitels sein, zu 
priifen, inwieweit es bisher gelungen ist, 6kologische Auffassungen der 
Diplophyllie bei Caltha zu begriinden, die einer kritisehen Beurteilung 
standzuhalten vermSgen. 

Am l~ngsten und h~nfigsten hat die Aufmerksamkeit C. dioneaefolia 
auf sich gezogen, auf deren Bespreehung deshalb auch im folgenden das 
Hauptgewicht zu legen ist. Die anderen Arten werden nur vergleiehs- 
weise herangezogen. 

Die Blattbildung yon C. dioneae]ol~a erfuhr im Laufe der Zeit recht 
verschiedene Auslegungen. Ursprfinglieh sah man darin eine Einriehtung 
zur Insektivorie, sp~ter eine xerophile Anpassung und zum Tell auch 
einen Benetzungsschutz. Sogar die Deutung als Unterschlupf fiir Tiere 
muBte sie sich gefallen lassen. So meint HVTHI: ,,Sollten w i r e s  hier 
vielleicht mit einer Vorrichtung zu tun haben, die eine den Taschen der 
myrmekophilen Pflanzen oder den Acaro-Domatien, mit welchen uns 
LUNDSTR6M bekannt gemacht hat, analoge Bestimmung haben?" 

Lange Zeit hat man sich mit dem Gedanken getragen, C. dloneaefolia 
kSnnte zu den Insektivoren gehSren. Die entfernte ~hnlichkeit ihrer 
BlOtter mit denen yon D~onaea muscipula, die auch den Speziesnamen 
veranlal~t hat, schien das nahe zu legen. H e b t  sie doeh HOOK]~ beson- 
ders hervor : ,The  similarity between the leaf of this and of the Dionaea 
muscipula, ,American Fly-trap' ,  is very striking ''2. 

Der erste, der die bestimmte Ansicht ge~iuSert hat, C. dioneaefolia sei 
eine insektivore Pflanze, war DELPI~O. Er findet, ihre BlOtter seien 

A. a. 0. ,  S. 13. 
The Botany of the Antarctic Voyage. Bd. 1: Flora antarctica, Part. II, 

S. 229. London 1847. 
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, , tanto analoghe a quelle della Dionaea muscipula, che torna difficile il 
reprimere la eonvinzione the adempiano esse pure ad analoga funzione di 
uccidere piceoli insett i" 1. Wohl durch D~LPI~Os Bemerkung veranlaBt, 
ffihrt sodann ])RUDE u in seiner Bearbeitung der Insekt ivoren C. dioneA~e- 
]ol~a unter  einer Reihe yon Pflanzen auf, die er als, ,zweifelha~e und noch 
genauer zu untersuchende Insekt ivoren" bezeichnet und als solche einer 
tabellarischen Zusammenstel lung der einwandfreien Insektivoren anfiigt. 
Weniger vorsichtig ~ui]erte sich BEH~E~S, der, ohne die Pflanze selbst 
untcrsucht zu haben und allein auf den HooxERschen Angaben fuBend, 
yon ihren Laubbl~t tern behauptet ,  ,,dab diese ganze Vorrichtung keiner 
anderen Funkt ion dienen kann als dem Insekter~ang" 3. Abet weder eine 
der des Dionaea-Blattes ~hnliehe Reizbarkeit  noch das Vorhandensein 
yon Driisen, die man  allenfalls als Verdauungsdriisen h/~r betraehten 
k6nnen, wurde je bei C. dioneae/olia beobachtet.  Die Angabe einer ,,foli- 
orum lamina . . . superne . . . papfllosa" in der Flora antarctica, welche 
BEaRErS ZU der Auffassung fiihrte, dal] die Innenseite der Blat t lamina 
ganz dicht mit  klebrigen Papillenhaaren besetzt ist, hat  sich als irrig er- 
wiesen und ist nach SOLER~D~Ra auf das deutliche Hervor t re ten  der 
Stomata  bei Besichtigung mit  der Lupe zuriickzufiihren. Schon GO~.B~r, 
ha t  deshalb C. d.loneae/olia aus dcr Liste der vermutlichen Insektivoren 
gestrichen, nicht ohne gleichzeitig eine andere, wahrscheinlichere Deutung 
der auffallenden Blat t form zu geben, die freflich nur auf diese eine Art  
paBt. Fiir die anderen Psyohrophila-Arten, bei denen die Anh~ngsel 
durchweg an Gr6fle hinter die Blattfl~che sehr zuriicktreten, muBte er 
die Frage nach der biologischen Bedeutung der Diplophyllie often lassenS. 

Bei C. dioneae/ol~a kommt  zweierlei in Betracht  : erstens der Umstand,  
daJ] die Anh~ngsel hier beinahe die ganze Oberseite der Blattspreite be- 
decken und nur schmal~ Spalten nach auBen frei lassen, wodurch ein 
System windstiller R~ume zustande kommt ,  /~hnlich wie sic bei Roll- 
bl~ttern durch die U~arollung der SpreiSenr~nder erzeugr werden. I n  
diese windstillen R~ume sind zweitens die Spal~Sffnungen verlagert, die 
sich also nur auf der morphologischen Oberseite der Spreite und der An- 
h/~ngsel bilden. Auflerdem sind die B1Etter yon dieklicher, lederiger Be- 
schaffenheit - -  ebenfaUs ein lV[erkmal, welches sic mi t  den B1Ettern vieler 
Bewohner tr0ekener,  besonders auch physiologisch trockener Standorte 
gemeinsam haben. J)ieser ganze Bau des Blattes bewirkt wohl eine starke 

1 DELPINO, F.: Ulteriori osservazioni sulla dieogamia nel regno vegetale, 
S. 14, Anm. 1. Milano 1868/1869. 

2 Die hlsektenfressenden l~lanzen. ~ I~andbuch der Botanik, herausgeg, yon 
A. SCIENCE, 1, 121. Breslau 1879. 

3 Caltha dionaeae]ol~a, eine neue insectivore Pflanze. Kosmos 9, 11 (1881). 
a Systematische Anatomie der Dikotyledonen, S. 20. Stuttgart 1899. 
a GO~BEL, K. : I~flanzenbiologische Schilderungen, 2, 27. Marburg 1891. 
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Einsehr~nkung der Wasserabgabe und lgBt auf eine xerophile Anpassung 
schlieflen. Dagegen spricht nieht, dab C. dioneae[olia gerade in den regen- 
reiehsten Gebieten des Feuerlandes vorkommt  1, denn andere Standorts- 
faktoren kSnnen die Wasseraufnahme dutch die Wurzeln erschweren ~. 

Es mag bier, zugleich in Erggnzung der morphologischen Deutung 
der Blattbildung bei den Psychrophilae, der anatomische Bau der Blatt- 
spreiton noch genauer gesehildert werden. Wenn die Anhgngsel letzten 
Endes nlchts welter sind als aufgebogene oder in der aufgebogenen 
Knospenlage fixierte Spreitenlappen, so mfiBte, falls nicht sekundgre 
Vergnderungen Platz gegriffen haben, sich zeigen lassen, daft die Leit- 
strgnge und die Palissadenschichten in ihnen invers orientiert sind. Fiir 
C. obtusa habe ich mieh davon selbst fiberzeugt, und ftir andere Arten, 
besonders auch fiir C. dioneae/otia, wird die inverse Orientierung der 
Leitbiindel yon SCHR6Dn~GV.R angegeben 3. Das Palissadengewebe ist bei 
letzterer Art  nur schwach entwickelt 4. 

Von Interesse ist, dab bei einigen Arten auf der Unterseite der Blatt- 
lamina ein offenbar als Wassergewebe dienendes Hypoderm an Stelle 
eines Schwammparenchyms zur Ausbildung gelangt ist, so bei C. novae- 
zelandgae, C. limbata, C. appendiculataS. Es besteht aus 1 his 2 Sehich- 
ten, deren Zellen dureh ihre GrSl~e und Plasmaarmut  auffallen. Wir 
werden ~hnliehes fiir Alchemilla diplophylla z u  schfldern haben. An- 
gedeutot finde ieh das Wassergewebe bei C. obtusa, es ist hier aueh 
auf der morphologisehen Unterseite der Anhgngsel zu erkennen. Jedoch 
zeichnen sieh seine Zellen, die aueh Chloroplasten fiihren, nieht durch 
besondere Or6Be aus. Eigentfimlieh ist alien Arten mit  hypodermalem 
Wassergewebe, dab die Epidermis der Blattunterseite eine stark ver- 
diekte Aui~enwand besitzt. 

Was nun die Lage der Stomata anlangt, so hat  darfiber aul~er GOV.B~ 
und ~)IELS besonders HILL 8 genauere Angaben gemacht. Danach gibt es 
eine Reihe yon Arten, die sieh darin prinzipiell ghnlich wie C. palus~ris 

1 Vgl. R~Ic~% K.: Grundziige der Pflanzenverbreitung in Chile, S. 266 
(Leipzig 1907) und D u s ~ ,  P. : ~ber die Vegetation der feuerlgndischen Insel- 
gruppe. Englers Bet.  Jb. 24, 179 (1898). 

u Es sei bier daran erinnert, da6 C. dioneae]olia offenbar aueh torfbildend 
bzw. auf torfiger Unterlage auftritt. Nach HOOKER (a. a. O., S. 228) wgchst sic 
auf Hermite Island zusammen mit C. append/cu~zta auf Torfboden (bog earth). 
Dasselbe wird ffir C. sagittata yon der Magellanstrafle angegeben (,,in turfosis ad 
rivulos prope Sandy Point" [LEcHLLR 1853, zitiert nach HUTH, E. : a. a. O., S. 14]), 
und auch C. a/ata b i]det nachWEDDEr.L (zitiert bei HILL, A. W.: a. a. 0., S. 429) 
,,a very compact turf". 

3 A. a. 0., S. 59. VgL auch Abb. 22 V. 
4 Vgl. SOL~B~.V~.R, H. : a. a. O., S. 20. 
5 Vgl. dazu D~LS, L.: Vegetationsbiologie von Neu-Seeland. Engters Bet. 

Jb. 2~., 260 f. (1897). Ferner HILL, A. W.: a. a. O., S. 424 f. 
6 A. a. O., S. 424f .  
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verhalten, d. h. Stomata  auf beiden Blattseiten fiihren. Es sind das 
C. sagittata, C. andicola, C. involuta und C. a/ata, mi t  Ausnahme der letz- 
teren s~mtlich Arten der Sagittata-Gruppe. Zum Unterschied yon C. pa- 
lustris aber sind die SpaltSffnungen auf der Blattunterseite in verh~lt- 
nismgl~ig geringer Anzahl vorhanden, in der Hauptsache linden sie sich 
auf der Oberseite der Spreite. Auch darin erweisen sich die genannten 
Arten als Ubergangsformen zwischen der Sektion Populago und den An- 
gehSrigen der Dioneae/olia- und Appendiculata.Gruppe. 

Bei diesen, und zwar bei C. limbata, C. appendiculata, C. dioneae/olia 
und C. phylloptera sind die Stomata  auf die Blattoberseite beschr~nkt. 
Dasselbe ist der Fall bei drei Vertretern der Sagittata.Gruppe, n~mlich 
C. obtusa, C. novae-zeland~ae und C. introloba. 

Es geht daraus hervor, dab eine Verlagerung der Stomata yon der 
Blat tunter-  auf die Blattoberseite auch bei solehen Arten stat tgefunden 
hat,  deren Anh~ngsel infolge ihrer geringen GrSBe und anderen Orien- 
tierung zur Bildung windstfller R~ume nieht geeignet sind. Wenn bei 
C. d~oneae]ol~ beides zusammentrifft ,  so ist das wohl als Zufall zu be- 
traehten,  womit natfirlieh nieht gesagt ist, dab der Pflanze daraus kein 
Vorteil erw~chst. Nur wird die Notwendigkeit dieser ,,Anpassung" 
dutch die Heranziehung aueh der anderen Psychrophila-Arten stark in 
Zweifel gezogen, zumal C. appendiculata mit C. dioneae/olia zusammen 
an denselben Standorten vorkommt  1. 

Noch ein anderer Gesiehtspunkt kommt  in Frage, den ebenfalls be- 
reits GOEBEL 2 angedeutet  und SOLEREDER sodann starker betont hat :  
der eigentfimliche Bla t tbau  yon C. dloneae/ol~a kSnnte dazu dienen ,,bei 
~berschwemmung des Standortes eine Benetzung der spaltSffnung- 
tragenden Blattoberseite zu verhindern und eine Luf tkammer  zu bil- 
den" a. Leider sind die Angaben fiber das Vorkommen der Pflanze zu 
dfirftig und ungenau, um erkennen zu lassen, ob ihre Standorte h~ufigen 
~berschwemmungen ausgesetzt sind. Wahrscheinlich ist es nach den 
Darstellungen yon R]~IOHE ~ und D u s ] ~  5 nicht. Es diiffte diese Deutung 
um so weniger zutreffen, als andere Arten, fiir welche die Notwendigkeit 
eines Benetzungsschutzes eher einzusehen w~re, keine Luf tkammern  
bilden. Ob deren Spreiten nicht t rotzdem unbenetzbar sind, muB hier 
dahingestellt bleiben. 

Es handelt sich haupts~chlich um C. sagittata und C. introloba. Er- 
stere geh6rt naeh REICItE 6 zur ,,Hippuris- und Caltha-Vegetation siid- 
patagoniseher Gew~sser", in denen sie, auf dem Grunde wurzelnd, nur mit  

1 Vgl. dazu HooKs,~, J. D,: a.a.  0., S. 228. Ferner REICHE, K.: a. a. O., 

S. 266 und DusgN, P.: a .  a.  O.,  S. 187. 
A. a. O., S. 27. 

3 SOLEREDER, H .  : a. a. 0., S. 20. 
A.  a.  0 . ,  S. 266 .  5 A.  a.  0., ~. 179. ~ A. a. 0., S. 131 und 162. 
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Bl~ttern und Blfiten fiber den Wasserspiegel aufragt. ,,Teilweise oder 
vSllig untergetaucht"  lebt C. sagittata in den hoehandinen Mooren yon 
Peru, wo sie als Bestandteil der Vegetation der zwischen den Distichia- 
Polstern befindlichen Wasserlachen allenthalben vorhanden ist 1. 

~hnlich verh~lt sich die in den Alpen yon Victoria (Siidaustralien) 
verbreitete C. introloba. Sie w~chst naeh den Angaben yon F. M U ~ R  
mit  Vorliebe an kiesigen Stellen in der N~he der Schneergenze, ,,irrigated 
during summer b y  melting snow" 2. Kein Zweifel, dal~ aueh diese Pflanze 
h~ufig voUkommen fiberflutet wird! Aus einer Bemerkung bei HILL daft  
man viel]eicht auch entnehmen, daI~ die Oberseite der Bl~tter, die allein 
die Stomata tr~gr unbenetzbar ist (oder wird hier eine an sich wahr- 
scheinliche Vermutung als Beobachtung ausgegeben?): ,,According to 
MUELLER the whole leaf with its upturned lobes keeps the surface of the 
leaf away from the icy water in which the lower part  of the plant is 
immersed." 

Aus dem Angefiihrten dfirfte zur Genfige hervorgehen, dab es sich in 
den 5kologischen Auffassungen der Diplophyllie bei C. dioneae/olia bisher 
nur um kfinstliche Zurechtlegungen handelt, die teilweise im Widersprueh 
zu den Schflderungen des natfirlichen Vorkommens der Pflanze stehen 
und angesichts der ganz anderen Stellung der Anh~ngsel bei den fibrigen 
Psychroph~lae, die dennoch unter ~hnliehen oder identischen Existenz- 
bedingungen leben, nicht zu fiberzeugen vermSgen a. 

Zum SchluB sei noch eine ~berlegung angesCellt, die sich auf den Zu- 
sammenhang zwischen Anpassung und morphogenetisehen Tendenzen 
in der Psychrophila-Gruppe bezieht. Bei 5kologischer Beurteilung mul~ 
C, dioneae/ol~a als best angepal~te Art  betrachtet  werden. Denn die ver- 
h~ltnism~l~ige GrSl~e ihrer Spreitenanh~ngsel wird bei der gegebenen Ver- 
lagerung der Stomata auf die Oberseite der Lamina sowohl den wirkungs- 
vollsten Transpirations- wie auch den besten Benetzungsschutz gew~hr- 
leisten. W~ren nun ffir die Formbildung in der Gruppe 5kologische Be- 
ziehungen ma~gebend, so mfil~te sich zeigen lassen, da~ in C. dioneae. 
/olia die fortgeschrittenste Form vorliegt, auf welche die Entwicklung 
gleichsam zugestrebt hat.  

1 Vgl. WV.BERBXU~.R, A. : Die Pflanzenwelt der peruardsehen Anden, S. 219. 
Leipzig 1911. Sollte es sieh bier nieht um C. alata A. W. HILL handeln? C. sagit- 
tara CAr. ist nur yon Sfidchile und den Falklandinseln bekannt, w~hrend C. alata 
naeh W~DD~LL (zitiert nach HILL, a. a. 0., S. 429) in Peru und Bolivien sehr 
hi~ufig ist. gie tritt daselbst sogar torfbildend auf und ist stets yon Wasser bedec]ct. 
Die Bestimmung der WEB~RBAUV.RSChen Pflanzen stammt yon URBAN, der auf 
der HUTHsehen Monographie fuBt, in der C. alata noch nieht unterschieden ist 
und die Funde aus Bolivlen und Peru unter C. sagittata aufgefiihrt werden. 

Zitiert nach ~-~ILL, h .  W. : a.  a .  0 . ,  g. 434. 
a Vgl. dazu aueh BITTER, G. : Vergleiehend-morphologische Untersuchungen 

fiber die BIattformen der Ranunculaceen und Umbelliferen, S. 234. Flora 83, 223 
(1897). 
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Tats~chlich lassen sich die Psychroph~lae in eine progressive Reihe an- 
ordnen. Fiir diese aber ist nicht die GrSi]e der Spreitenanh~ngsel und die 
mehr oder minder vollkommene Herstellung windstfller R~ume ma l l  
gebend, sondern die Art  und Weise, wie die Anh~ngsel der Spreite ange- 
ffigt sind. Am Anfang stehen die Formen der Sag~ttata-Gruppe mit ihren 
noch als Lappen der eigentliehen Blattspreite erseheinenden Anh~ngseln, 
die entsehieden auf die Verh~ltnisse innerhalb der Sektion Populago zu- 
riiekweisen. In  der Dioneae/olia. und Append~culata-Gruppe dagegen 
hat  sieh eine fortschreitende Verselbst~ndigung der Spreitenlappen voll- 
zogen, die zwar entwicklungsgesehiehtlich noeh deutlich vom Spreiten- 
rand ihren Ausgang nehmen, sparer abet Ms dorsale Auswiichse der 
Lamina sich darstellen. ~Vo sie, wie bei C. di~neae/olia, die Spreite yon 
oben decken, kommt eine 5kologiseh sinnvolle Blattform zustande. Die 
Natur  hat  jedoeh dabei nieht haltgemacht, sondern bei C. app~ndicu- 
/ata und G. l~mbata die Spreitenlappen sogar auf die Blattfl~ehe ver- 
sehoben, ein Vorgang, der, wie oben gezeigt wurde, auch entwieklungs- 
gesehiehtlieh noch nachweisbar ist. Noch niemandem ist es eingefallen, 
den Anh~ngseln bier eine Funkt ion zuzusehreiben, und es diirfte auch 
schwer fallen, eine solche ausfindig zu machen. Es steht also am Ende 
dieser Reihe, soweit wit das gegenw~rtig zu beurteflen vermSgen, nieht 
eine Anpassungsform, sondern - -  so erniichternd das auch klingt - -  ,,nur 
eine bizarre Blattgestalt" 1. 

I I I .  A l c h e m f l l a  d i p l o p h y l l a  D ie l s .  

1. Al lgemeines .  

Alvhemilla diplophylla DIELS wurde schon in der Einleitung erw~hnt 
als eine Pflanze der Anden yon Bolivien und Peru, in denen sie bis zu 
4500 m aufsteigt. In  Bollvien besiedelt sie nach ~twRZOG 2 mit Vorliebe 
Sehuttfluren, besonders Bachufermatten des hochandinen Gfirtels. In  
Peru dagegen ist sie, wie W~B~EBAVER * schfldert, ein fast nie fehlender 
Bestandteil der hoehgelegenen, yon der Distichia-Formation eingenom- 
menen Moore, in denen sie die Wasserlaehen zwischen den D~stich~a- 
Polstern besiedelt und dort  (zusammen mit Caltha sagittata bzw. C. 
alata ~) ,,teilweise oder vSllig untergetaueht" lebt. 

Ihre Existenzbedingungen w~ren danach einigermal3en vergleichbar 
denen yon Drosera intermed~a, welehe in unseren lqochmoorcn ebenfalls 
vorzugsweise in den zwisehen dem Sphagnum-Rasen allerorts vorhande- 

1 Sem~SDI~GER, R.: a. a. 0. ,  S. 62. 
H~RZOG, TH. : Die Pflanzenwelt der bolivianischen Anden und ihres 5st- 

lichen Vorlandes, S. 57. Leipzig 1923. 
3 WEBERBAVE~, A.: Die Pflanzenwelt der peruanischen Anden, S. 214 und 

219. Leipzig 1911. 
Vgl. oben S. 393, Anm. 1. 



]~ber Diplophyllie uad verwandte Erscheinungen in der Blattbildung. 395 

nell Pfiitzen yon Torfschlamm (Schlenken) vorkommt und darin oft in 
dichten Bestanden wiichst. Die Wuchsformen beider Pflanzen sind tat-  
sachlich recht ahnlich. Beide besitzen infolge ihrer wenigstens zeit- 
weise halb- oder ganzuntergetauchten Lebensweise stark verlangerte 
Stengelinternodien und eine yon den Blattinsertionen (Stengellmoten) 
ausgehende Bewurzelung (Abb. 25). 

Die Blatter yon A. diplophylla zei- 
gen den sehon zu Beginn der Einleitung 
kurz beschriebenen, hSchst merkwiir- 
digen Bau, tier auch aus Abb. 25, 26 
und 27, in welch letzterer Querschnitte 
dutch die Spreite im entfalteten Zustand 
undin  der Knospenlage dargestellt sind, 
zu entnehmen ist. Aus wohl entwickel- 
tern Blattgrund (Abb. 25) erhebt sich ein 
langerer Stid. Er  tragt oben die ver- 
haltnismal~ig kleine, flach ausgebreitete 
Lamina (S), aus deren Oberseite die bei- 
den, die diplophylle Ausbfl4ung veran- 
lassenden Lamellen (L) entspringen, die 
abet nieht die ganze Lange tier Spreite 
in Anspruch nehmen, sondern das ober- 
ste Viertel frei lassen (Abb. 261 und II). 

man mul~ sich wundern, dab dieses 
sonderbare Blatt  noch keine 5kologi- 
sehe Ausdeutung erfahren hat. KSnnte 
man sich doch verschiedene Funktionen 
zurechtlegen, denen es zu dienen hat. Es 
heSe sich z. B. denken, alas die beiden 
Lamellen eine grSllere Assimilationslei- 
stung ermSglichten als wenn alas Blair 
einfach ware; ferner dab in den Zwi- 
schenraumen zwisehen Spreite und La. 
mellen beim Eintauehen in Wasser 

Abb. 25. AlvhemiZla ~ip~op]~ylla, Habltus 
Luft  haf~en bleibt, also ein Benetzungs- einer sterilen Pflanze. Vergr. etwa ll/~ fach. 

schutz vorhanden ist, oder da~, wie 
bei C. dioneae/olia, die Lamellen dazu dienen, windstflle R~ume zu bilden 
und einen Transpirationsschutz zu bewirken. Indes wiirde damit das 
Auftreten der Lamellen nicht wirklich erklart, und darauf kommt es hier 
in erster Linie an. 

DaB es sich wie bei Caltha Sektion Psychrophila nicht bloB um einge- 
schlagene Lappen der Spreite handelt, ergibt sich schon aus dem anato- 
mischen Bau, der hier deshalb vorgreifend kurz geschildert sei. 
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Vor allem ist die Verteilung der Stomata zu beachten. Mit Caltha 
rebvae-zelandiae und anderen stimmt A. diplophylla darin fiberein, da~ die 
Unterseite der Lamina frei yon SpaltSffnungen und die auf die.Epidermis 
folgende Schicht, die aus auffallend groBen, inhaltsarmen Zellen besteht, 
offenbar als Wassergewebe ausgebildet ist (Abb. 28). Aueh besteht die 
Epidermis der Blattunterseite aus dickwandigen Zellen, wie dies flit ver- 
schiedene Cal~ha-Arten angegeben wird. Danach zeigt das Blatt  von 
A. dlplophylla xeromorphe Eigenschaften. Die SpaltSffnungen, die auf 
die Oberseite der Lamina beschr~nkt sind, finden sich dort aber au/be~den 
Seiten der Zusatzlamellen, nicht nur auf deren der Lamina zugekehrten 

- -  | - 

Abb. 26. Alchemilla diplophylla, Bla t t spre i te  yon vorn (I), yon der Seite (11) und  yon der Riick- 
sei te  (III~ ~twas verkiirzt)  gesehen. S$ Stiel, S Spreitm, F F  deren dorsale Fli igel .  Vergr. 6,5 l a t h .  

Seite, wie es (entsprechend dem Verhalten von Caltha d~oneae/olia) zu er- 
warren w~re, wenn es sich irgendwie um aufgebogene Spreitenlappen 
handelte. Auch ist an den Lamellen, wenigstens in deren randnahen 
Teflen, das Palissadengewebe beiderseits ausgebildet. Die Leitbfindel 
zeigen dieselbe Orientierung wie in der zugehSrigen Spreitenh~lfte, d. h. 
das Xylem schaut nach der Mediane des Blattes. 

Erw~hnenswert ist noch, dab die Epidermis der Blattoberseite (auch 
auf beiden Seiten der Lamellen) aus stark papillSsen Zellen besteht; es ist 
deshalb kaum zu bezweifeln, dab sic unbenetzbar ist. Es w~re alas ein 
sehr wirksamer Schutz des SpaltSffnungsapparates, der einen anderen 
unnStig machte. Aus diesem Grunde ist es wenig wahrscheinlich, dab die 
Diplophyllie hier die Bedeutung eines Benetzungsschutzes hat. 

DIELS 1 hat A. diplophylla als ,,species nova ob foliorum structuram 
admodum singularis" bezeiehnet. Fiir uns handelt es sich angesichts 
dieser, vonde r  aller anderen Alchemillen abweichenden Form der BlOtter 

1 Englers Bot. Jb. 40, 277 (1908). 
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um die Frage: LS/3t ~ch die Blattbildung yon A. diplophylla zuri~Jc/iihren 
au/ die sonstige Blattgestaltung der Gattung? 

�9 g ~ - w -  

I H 

V 
Abb. 27. Alchvm~lla diplolahylla, Quersehnitte dutch die Lamina :  I ,  I1  yon einem entfalteten, 
I I I ,  I V  yon einem in Knospenlage beflndlichen Blatt .  Die Schnit te I und  I I I  sind dutch die 
Mitte, die Schnitte I I  und 1V durch das obere Viertel der Bla~tspreite gefiihrt. In I V  sind die 
drei Endzipfel der Slareite getroffen. Yergr. 16 fach. V Schematisierter Querschnit~ dutch die 
Spreite eines jungen Blattes (vgl. Abb. 35II!). Seine Flfigel oder FalLen (/~F) sind yon vorn- 
herein solid. W~ren sie hohi (unterbrochene Linien), so ergtibe sich die Knospenlage des Blattes 

anderer Alchemillen. Leitbiindel schrafflert, sonstige Erkl~irung vie  in Abb. 26. 

C 
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kbb.  28. AlchemilladlplophyUa, Querschnit t  durch dieBlattspreite.  Wsubepidermale,  alsWasser- 
gewebe  ausgebildete Zellsehieht der Blattunterseite.  L Leitbiindel. E papillSse Epidermis der 

Blattobersei~e (Spalt6ffnungen in ihr  sind nicht  getroffen). Vergr. 250fach. 

Das ist der Fall, und zwar erweist sich auch hier, wie schon bei Helico- 
dicero8 und Caltha, der Gesich~spunkt als fruchtbar:  Ausgestaltung des 
Knospenstadiums zur Dauer/orm. Es liegt hier jedoch so wenig wie bei 
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den eben genannten Pflanzen eine einfache Entwicklungshemmung vor, 
sondern eine damit einhergehende, ziemlich tiefgrei/ende Umbfldung des 
ganzen Blattes, das aber niehtsdestoweniger in den Grundzfigen seiner 
Gestaltung mit den typisehen Alehemillen noeh deutlieh fibereinstimmt. 

Zum Verst~ndnis dieser verwiekelten Verh~ltnisse ist die Kenntnis 
der Blattbildung bei den fibrigen Alchemilla-Arten unbedingt notwendig, 
weshalb wir sie am Beispiel der A. vulgaris L. vorerst kurz schfldern 
wollen. In  der Gestaltung yon Blattgrund und Stiel bestehen keine Diffe- 
renzen. Die folgende Darstellung bezieht sieh also allein auf die Ent- 
wicklung der Blattspreite. 

2. Die Blattentwicklung yon Alchemilla vulgaris. 

Es ist vor allem zweierlei yon Belang: a) die Verzweigung und 
Wachstumsverteilung im jungen Blatt ;  b) das Zustandekommen der 
Knospenlage. 

Was zun~chst die Verzweigung anlangt, so ist hervorzuheben, dal3 sie 
sehr friih schon in Erseheinung tri t t ,  zu einer Zeit, wo noeh die ganze 
Blattanlage aus embryonalem Gewebe besteht. Wir haben es also mit  
einem eokladen Blair im Sinne PRXNTLs ZU tun 1. I)aran Rndert niehts, 
dab die Bildung neuer Segmente noch fortdauert,  wenn die i~ltesten schon 
zum Teil in Dauergewebe fibergegangen sind. 

In  Abb. 29 1 ist eine Spreitenanlage dargestellt, die bereits ifinf Rand- 
glieder aufweist. Zuerst entstand die Endfieder (E). Aus ihrer Basis 
gingen die Seitenglieder 1. Ordnung (1, 1'), aus diesen die Seitenglieder 
2. Ordnung (2, 2') hervor, w~hrend an den R~ndern bei • • das Blatt- 
gewebe embryonal blieb. Dort werden weitere Fiederanlagen gebildet, 
bis sehlieBlieh im ganzen neun Spreitenglieder angelegt sind (Abb. 29 II). 
An den zuerst entstandenen Fiedern setzt bald die Differenzierung in 
Rippe und Spreitens~ume ein - - e i n  Vorgang, der weiterhin fiir das Zu- 
standekommen der Vernation des Blattes bzw. seiner Spreite veran~- 
wortlich zu maehen ist. Die Flankenmeristeme ( • • in Abb. 29 I) gehen 
sehlieBlich in die beiden Spreitenlappen bei LL in Abb. 29 I I  fiber und 
sind in der Knospenlage des Blattes (wohl aus Raumgrfinden ~) naeh der 
Oberseite eingeschlagen, was ursprfinglieh nicht der Fall ist (Abb. 29 1). 

Die Blattspreite yon A. vulgaris zeigt also, ebenso wie die Blfitter an- 
derer Rosaeeen (Rosa, SanguisOrba, Spiraea, Potentilla) einen ausge- 
sproehen cymSsenAufbau, d. h. die Fiedern werden an ihr nieht aus einer 
einhei~liehen Achse, einem Monopodium gebildet, sondern sprossen aus- 
einander in sympodialer Weise hervor. Dasselbe war oben fiir Sauro- 

X I~RANTL, K. : Studien fiber Wachstum, Verzweigung und Nervatur der 
Laubbl~tter, insbesondere der Oikotylen. Bet. Dtsch. bot. Ges. 1, 280 (1883). 

2 Vgl. AI~NOLDI, W. : ~ber die Ursachen der Knospenlage der BlOtter. 
l~lora 87, 440 (1900). 
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mature und Helicodiceros zu erw~hnen. Diese Entwicldungsgesehichte 
kommt auch im Nervenverlauf zum Ausdruck, der durchaus sympodialen 
Charakter tr~gt. 

Von Bedeutung ist hier das Verhalten eines solehen Blatt-Typus bei 
Reduktion der Fiederzahl, die bei A. vulqar~s regelm~Big an den Hoch- 
bl~ttern auftritt. An ihnen werden zumeist nur drei Fiedern angelegt, 
die Endfieder (E in Abb. 29 I) und die beiden ihr benachbarten Seiten- 
glieder 1. Ordnung. Die Bfldung weiterer Auszweigungen unterbleibt, 
und die Spreitenanlage, d. h. ihr beiderseits gelegenes Flankenmeristem 

L" H 
\L 
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Abb. 29. AlchemiUa vulgarls, Blattentwicklung: I jiingeres, /2  ~lteres Stadium. ]Erkl~rung im 
Text. Stark vergrSl3ert. I I I - - V  Schemata zur Blattentwieklung yon AlchemilLa vulgaris und 
A~ehemilla alpina. I V  Schema zur Blattentwicklung yon Alchemilla diplophyUa. Die den Fie- 

dern gemeinsame basale Spreitenfi~tehe ist in allen schematisehen Figuren punktiert. 

geht in den Dauerzustand fiber. Die Gestalt der Hoehbl~tter kommt 
also wie auch sonst vielfach durch einen einfaehen Hemmungsvorgang 
zustande. 

So ist es auch bei A. diplophylla, bei der ebenIalls nur drei Fiedern 
(Endfieder und zwei Seitenlappen) angelegt werden, die freilich sparer 
stark in den Hintergrund treten, weil die Spreite sich haupts~chlich inter- 
kalar entwiekelt. Dieser Vorgang bewirkt auch bei A. vulgar~s und anderen 
Arten mit ~hnlich gestalteten Blattspreiten, dab nieht ein gefiedertes, 
sondern bloB ein an seinem Rande gelapptes Bla~ en~s~ehr 

Das Verst~ndnis dieses En~wicklungsganges sollen die Schemata der 
Abb. 29 III  bis V erleiehtern. Von einer jungen, Abb. 29 II  en~spreehen- 
den Anlage (iII) ausgehend ist angenommen, da]~ in einem Falle (IV) 
vorziiglich die Fiedern der Spreite sich vergrS~ern, deren gemeinsame 
Basis aber im Waehstum zuriickbleibt, im anderen (V) dagegen umge- 
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kehrt  die Grundfl~che der Spreite ausw/~chst und die Auszweigungen ihr 
gegenfiber zuriicktreten. Man erhiflt so aus einer identischen Form des 
jungen Blattes einerseits die Spreiten von A. alplna, andererseits die yon 
A. vulgaris. 

Bei A. diplophylla ist der Vorgang, der zur Gestaltung des Blattes yon 
A. vulgaris ffihrt, noch deut- 
licher ausgesprochen, wozu B 
man das Schema Abb. 29 VI 
vergleichen mSge. Man er- 
h/~lt es aus Abb. 29 III ,  wenn 

I H w Ar 
Abb. 30. Abb. 31. 

Abb. 30. Alchemilla vulga~is, gefaltete Knospenlage der Blattspreite: I r o n  der Oberseite, I I  yon 
der Unterseite. Sonstige Erklarung im Text. Etwa natiirliche Gr013e. - -  Abb. Sl. ,41vhvmilla vul- 
gay'is. I Querschnitt durch die Spreite eines jungen Blattes (B). St  Stiel des nachst alteren Blattes, 
dessen Stipularscheide (-h r) das jfingere Blatt (B) einsehlieBt. I I  Ebensoleher Quetschnitt. In  B ist 
der Schuitt durch die Basis der Blattspreite gegangen. Z Spreitenzipfel des n~ehst ~iingeren Blattes. 
l~ach aul~en folgt auf Blatt B ein Blatt, yon dem der Stlel St und die Stipularscheide N getroffen 
sind, auf dieses ein Blatt, das im Blat~grund (G) quergeschnitten ist. Leitbiindel schrafflert. 

Sonstige Erkl~rung ira Text. Stark vergrSBert. 

man annimmt: 1. dal3 die Fiederbildung nach der Entstehung der Seiten- 
glieder 1. Ordnung aufhSrt, 2. dab der interkalaren Streckung des 
Spreitengrundes die Hauptaufgabe bei der Bildung der Lamina zukommt. 
Entwicklungsgeschichtliche und sonatige Belege fiir diese Ableitung wer- 
den welter unten beizubringen sein. 

Hier ist noch die Knospenlage des Alchemilla-Blattes zu behandeln, 
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weft sie uns auch AufschluB geben wird iiber die morphologische Bedeu- 
tung der Spreitenlamdlen yon A. d~plophylla. 

Ffir das Blatt  yon A. vulgari, und i~hnlicher Arten ist charakteristisch, 
dab die Spreite in der Knospenlage in ein System yon Falten gelegt 
ist, die sich zwischen den strahlig angeordneten Hauptnerven erheben. 
Abb. 30 I I  zeigt ein solches Blatt  yon der Unterseite. Ungefaltet sind 
lediglich die beiden, an den Flanken der Spreite befindliehen Lappen, 
die. in der Oberansicht Abb. 30 1 bei L L  siehtbar sind und schon oben zu 
erw~hnen waren 1. Was das Zustandekommen dieser Vernation anlangt, so 
ist vor allem hinzuweisen auf das Verhalten der Fiedern auf jungen Stadien 
der Entwicklung. Wie Abb. 29 1 und I I  zeigen, sine1 sie nieht flach ausge. 
breitet. Vielmehr sind ihre R~nder nach oben gebogen und erseheinen in 
der Aufsicht als Wfilste, welehe die Oberseite der Fiedern vollst~ndig be- 
decken. Dasselbe ist aus Abb. 31 I I  zu ersehen, in der junge Fiedern 
im Quersehnitt bei Z getroffen sind. 

Diese Aufbiegung der R~nder an den Fiedern ist eine Folge ungleieh- 
m~l~iger Wachstumsverteilung in ihnen. Die Anlage ist pleuroplast im 
selben Sinne, wie das fiir die ganze Spreitenanlage anderer Pflanzen 
(z. B. L~riodendron oder Sonneratia) gilt. Schon vor den Spreitens~umen 
ist die mittlere Region der Fieder, ihrr sp/~tere lgJttelrippe, vorhanden. 
Diese w~ehst yon vornherein auf ihrer Unterseite sti~rker in die Breite 
und Dieke als auf der Oberseite, ein Vorgang, dureh welehen die Fieder- 
anlagen unifazial und ihre embryonalen Spreitens/iume auf die Oberseite 
verlagert werden, wo sie einander dicht geni~hert bleiben und weiterhin 
parallel nebeneinander heranwaehsen. 

Derselbe Vorgang, der an den Fiedern die Verlagerung der R/~nder 
auf die Oberseite der Primordien veranlal3t, bedingt in der Grundfl/~ehe 
der Spreite eine faltenfSrmige Erhebung jener Teile der Lamina, die 
zwisehen den Hauptnerven liegen. Ein Querschnitt durch ein junges 
Blatt  in dieser Region liefert das bei B in Abb. 31 1 festgehaltene eigen- 
tiimliehe Bild, dem in B, Abb. 31 I I  ein Sehnitt dureh die Basis der 
Spreite an die Seite gestellt ist, wo die Falten ausstreichen und nur noch 
die beiden mittleren vorhanden sind. Sie treten hier nicht mehr als Hohl- 
falten hervor, sondern bieten sieh in Gestalt niedriger Wiilste dar. 

Angenommen, das Blatt, das im Quersehnitt B Abb. 31 I I  darge- 
stellt is~, sei als ganzes nur dreiz~hlig, und es sei gerade die basale, dureh 
ihre kompakten Wiilste ausgezeiehnete Zone entwickelt und zur Lamina 
des fertigen Blattes ausgestaltet, so ergeben sich Verh~ltnisse, die uns auf 
die Deutung des Blattbaues' yon A. diplophylla fiihren. 

2. Der Blattbau yon Alehemilla diplophylla. 
Die Prage, die hier zu beantworten ist, l au te t :  Wie sind die auf der 

0berseite der Lamina vorhandenen, zu beiden Seiten des Mittelnerven 

1 Vgl. S. 898. 
Planta Bd. 15. 26 



40 2 W. Troll: 

inserierten Lamellen aufzufassen, welche die diplophylle Ausbildung der 
Spreite bewirken ? 

Versuehen wir zungchst auf entwicklungsgeschichtlichem Wege eine 
Antwort zu bekommen. Die Spreitenanlage ist urspriinglich eingipfelig. 
Sehr bald jedoeh nimmt sie das Aussehen an, welches Abb. 32 1 bis I I I  
in verschiedenen Ansichten zeigt. Neben dem Mittelzipfel (E) sind zwei 
seitliche Fliigel (1, 1') vorhanden, die auf der Oberseite des Blattes zu- 
sammenneigen und naeh der Blattspitze hin z~f Fiederanlagen 1. Ordnung 
auswachsen. Die Spreitenanlage gliedert nur diese drei Endiappen aus, 
die, sehon yon vornherein ziemlich unscheinbar, dauernd im Verhgltnis 
zur iibrigen Blattspreite klein bleiben. 

Zum Unterschied yon den typischen Alchemillen kann man bei 
A. diplophylla keinerlei Faltungsvorggnge an der Spreite beobachten. 
Auch die Hauptnerven des Blattes treten nieht auffallend zutage. ]:)as 

~~ ! !~" .~ . ) . " :  -:. :...~ 
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Abb, 32. Alchemilla diplo~ahylla, Entwicklungsgeschichte der Bla t t spre i te :  I yon der Untersei te ,  
I I  yon der Oberseite gesehen~ I I I  etwas alteres Stadium in  seit l icher Ansicht.  E Endfieder, 1 und 
i r Seitenfiedern (nach unten in die Seitenfliigel derSpreite iibergehend)~ LL dorsale Spreitenla- 

mellen, St Stiel. Stark vergrSl3ert. 

unifaziale Wachstum der Nervenrippen, das bei A. vulgar~s die Ein- 
faltung der Spreite verursacht, ist hier nicht wahrzunehmen, wohl im 
Zusammenhang damit, dab die Spreite yon Anfang mehr ihre Grund- 
flgche als die Fiederanlagen im Wachstum f6rdert. Im iibrigen zeigen 
auch die Hochblgtter yon A. vulgaris keine oder doch nur eine sehr 
sehwache Faltung. 

Die beiden fliigelartlgen Lamellen auf der Oberseite der Lamina 
(LL in Abb. 32) sind schon sehr friih vorhanden. Sie sind von den beiden 
zusammenneigenden Spreitenhglften eingeschlossen. In dieser Lage ver- 
bleiben sie aueh fernerhin, wie Querschnitte dureh Blgtter, die sieh noeh 
nieht entfaltet haben, erkennen lassen (Abb. 27 I i I ,  IV). Ftir die Deu- 
tung der Lamellen gibt die Entwieklungsgesehichte jedenfalls keinen An- 
haltspunkt, sie strebt, wie so oft, direkt ihrem Ziele zu und ist d~nn fiir 
morphologisehe Sehliisse yon untergeordnetem Wert. 

Jedoch haben wir sehon bei Bespreehung yon A. vu~aris einen Finger- 
zeig erhalten, wie die Lamellen von .4. d~plophylla aufzufassen sind. An 
Hand eines Schemas sei dies jetzt eingehender erl~utert. 
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In  Abb. 33 I und I I  sind die Querschnitte sehematisiert, die ein ge- 
faltetes Blatt  yon A. vulgar~s in der Mitte und an der Basis liefert (vgi. 
B in Abb. 31 I und I I  !). Der Einfachheit halber ist angenommen, dab 
nut  drei Endlappen,: also aueh blol~ zwei Falten vorhanden sind. In  
diesen sind in Abb. 33 1 die Flanken durch verschiedene Schraffierung 
yon den Umbiegungsstellen unterschieden. Dasselbe wurde in Abb. 33 I I  
vorgenommen, wo die Falten als solche zwar nicht mehr hervortreten, 
abet in den beiden wulstartigen Erhebungen noeh angedeutet sind (vgl. 
B in Abb. 31 I I  !). Das Schema I leitet sich aus I I  dadureh ab, dab in ihm 
die Faltenflanken stark gestreckt und infolgedessen die Umbiegungs- 
stellen gleichsam emporgehoben sind, was auf starkem Fl~chenwaehstum 
dieser Teile des Blattes beruht. Es kommen so die charakteristischen 
Hohlfalten zustande. 

Eine gering~iigige Verlagerung der Zone des st~rksten Wachstums 
kann, wie das auch sonst h~ufig der Fall ist, hier eine bedeutende Ver- 

II III 
Abb. 33. Schemata zur Deutung der dorsalen Spreitenlamellen yon Alche, milla di~lo$hyUa. 

l~ahere Erkl~mng im Text. 

~nderung im Aussehen des fertigen Blas hervorrufen. Wenn wir an- 
nehmen, es entwiekle sich anstat t  der einfach schraffierten Flanken der 
Falten deren Umbiegungsstelle, so erhielten wir ein Querschnittsbild, 
wie es Abb. 33 I I I  darbietet, also Verh~l~nisse, die denen entsprechen, 
welche auf einem Querschnitt dureh eine noch in der Knospenlage be- 
findliche Lamina yon A. d~plophylla zu beobachten sind. Die Lamellen 
der Blattspreite yon A. diplophylla wiirden sonach mit den Knospen- 
falten des Blattes yon A. vulgaris identisch und yon ihnen nut  d~durch 
unterschieden sein, da6 sie sich start zu Hohlfalten zu solide~ Fallen ent- 
wickeln. Die Beziehungen sind in dem schematisierten Querschnitt durch 
ein junges Blatt  yon A. dlplophylla (Abb. 27 V) zum Ausdruck gebract~t. 

Die eben durchgefiihrte Ableitung, zu deren Prfifung die Entwick- 
lungsgesehichte keine Handhaben lieferte, bedaff natiirlich noch einer 
empirisehen Begriindung, die sich, well andere Anhaltspumkte fehlen, im 
wesentlichen auf die l~ervatur des Blattes stiitzen mul~. Da diese, wie 
schon gelegentlich der Behandlung yon Caltha d~oneae]olia und limbata 
zu erw~hnen war 1, eine genaue Niederschrift der Wachstumsgeschichte 

1 Vgl. oben S. 385 und 387. 
26* 
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des Bla t t es  is t ,  so l~i3t sich erwar ten ,  d a b  wir aus ihrer  Analyse,  nament -  

l ich wenn  wir A .  vulgaris zum Vergleieh heranziehen,  entscheidende 

Sehlfisse ziehen k5nnen.  

Es  hande l t  sich dabei  u m  folgende beide F r a g e n :  1. W i r d  bei A.  diplo- 
phylla vorzugsweise die basale Zone der  Sprei te  entwickel t ,  welche aueh  

s 

I 
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Abb. ~4. I T[oehblatt yon Alche~nil~a~ubescens mit den beiden l~ebenblattern NN. Die Nervatur 
ist vollst~ndig nut in der Spreite gezeiehnet. I1 Blattspreite yon Alchemilla di!alolahyUa yon der 
Unterseite. Die l~ervatur ist vollst~indig gezeiehnet. III-- V Schemata zu Iund II. Zu deren 
Erkl~rung vergleiche den Text. E Endlappen, 1 und I ~ Seitenlappen der Spreite. M Mitteluer% 

S und St Seitennerven. Vergr. in 12,5faeh, in II  6,5faeh. 

bei A.  vulgaris u n d  den ihr i ihnlichen Ar t en  solide F a l t e n  aufweis t?  

2. Lassen  die L a m e l l e n  dieselbe Orient ierung zu den H a u p t n e r v e n  des 

Bla t t es  e rkennen  wie die Fa l t en  bei A.  vulgar~ ? 
Gehen  wi t  zun~chst  auf die erste  F rage  ein u n d  legen dem Vergleich 

ein H o c h b l a t t  yon  A.  pubescens L ~ .  zugrunde,  wie es in Abb.  34 1 saint  
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seinen beiden Nebenbl~ttern dargestellt ist. In Abb. 34 II  is~ die Nerva- 
fur  einer Blattspreite yon A. diplophylla gezeiehnet. Auf den ersten Blick 
seheint eine ~hnlichkeit  zu A. pubescens nieht zu bestehen. Sie wird aber 
siehtbar, wenn wir, wie das in den etwas schematisierten Figuren 
Abb. 34 I I I  bis V geschehen is~, nur den Verlauf der grSl3eren Nerven 
beriieksichtigen, und Abb. 34 1 dahin vereinfaehen, dab wir die Rand- 
z/s der drei Spreitenlappen E, 1 und 1' in Wegfall kommen lassen. 
Dies ist in Abb. 34 IV geschehen, die sieh yon A b b  34 V nur dadureh 
unterscheidet, dab die Grundfl/~che der Spreite verglichen mit den End- 
lappen verh~ltnism~13ig kurz ist Das aber heil~t: bei A. d~plophylla 
entwiekelt sich nieht so sehr der Endabschnitt  der Lamina als ihr basa- 
ler Tefl. Und zwar erf/~hrt dieser eine betr/iehtliche interkalare Strek- 
kung, was vor allem daraus hervorgeht, dab die Nerven, die vom 
Stielansatz aus naeh den seitlichen Endlappen (1, 1') ziehen, bis zur 
Spreitenmitte einander parallel laufen und auch weiterhin nur wenig 
(urn etwa 20 ~ yon dieser Riehtung abbiegen, wahrend sie bei A. 19ubes- 
cens (Abb. 34 I) einen Winkel yon 45--500 mit dem Mittelnerven bil- 
den. Da$ die Streekung haupts~ehlieh in der unteren H/~lfte der Lamina 
erfolgt, kann aus dem Auftreten je zweier Seitenaste der Str/~nge S und 
S'  zwischen den Kommissuren x y und x'y' (in Abb. 34 V mit unterbro- 
ehenen Linien eingetragen) entnommen werden. Aber aueh die obere 
H/s verl/ingert sieh verh~ltnism~Big stark, so dal3 bei z und z' aueh 
Kommissuralnerven zwischen den Strangen n und n' und dem Mittel- 
nerven (M) sich bilden. 

Es ist infolge dieser, aus dem Nervenverlauf abgelesenen Waehstums- 
gesehiehte der Spreite also die MSgliehkeit einer starken Verl/~ngerung 
gerade jener Zone des Blattes gegeben, in der bei A. vulgar~s und anderen 
dis Falten kompakt  und als solide Wiilste ausgebildet sind. 

Es fragt sich aber weiter, ob die Lamellen des Blattes yon A. diplo- 
phylla wirklieh an den Stellen sich befinden, wo bei A. vulgaris die Knos- 
penfalten der Spreite entstehen. Am ausgewachsenen Blatt sind die Ver- 
h~ltnisse gewShnlieh schon zu sehr verwischt, um einen bindenden 
Sehlu8 zuzulassen. Es sind deshalb in Abb: 35 1 und I I  Querschnitte 
dureh junge Blattspreiten yon A. d~plophylla wiedergegeben, die zugleich 
erkennen lassen, daI~ die Lamellen schon auBerordentlieh friih, ja man 
kann sagen yon vornherein an der Spreite auftreten. In Abb. 35 1 ist erst 
der Mittelnerv (M) ausdifferenziert, der, wie nieht anders zu erwarten, in 
der Mitte zwisehen den Ansatzstellen der beiden Lamellen liegt. In 
Abb. 35 I I  sind dazu die beiden, mi~ SS bezeiehne~en Seitens~r/~nge 
gebildet, und es ist aus dieser Figur ohne weiteres klar, dab die 
Lamellen aus den Interkostalfeldern zwisehen dem Mittelnerven (M) und 
den beiden seitlichen Nerven (SS) hervorgehen, also aus den Teilen der 
Spreite, die, wie der Quersehnitt B in Abb. 31 I zeigt, bei A. vulgar~s sieh 
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in die beiden der Mediane benachbarten Falten legen bzw. an der Basis 
die Wiilste W (B in Abb. 31 II) tragen. 

Es sei hier auch noch einmal daran erinnert, da$ Stomata auf den 
beiden Seiten der Blattlamellen yon A. diplophylla vorhanden sind, 
w/~hrend sie der Unterseite der Spreite fehlen. Dieser Punkt gewinnt beson- 
ders beim Vergleich des Blattes mit dem yon Caltha limbata Interesse, 
alas ebenfalls zwei dorsale Lamellen besitzt. An diesen abet finden 
sich SpaltSffnungen nur auf der ,,Oberseite", d.h.  der Seite, welche 
der morphologischen Oberseite der aufgebogenen Spreitenlappen anderer 
Arten (etwa C. obtusa oder dioneae/olia) entspricht, was im Einklang da- 
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Abb. 35. Alchemi l la  d ip loThyl la  ~ Querschnitte durch junge Blattspreiten. In  I i s t  erst der Mittel- 
nerv (~f), in IZs ind  auch die beiden Seitennerven S S  gebildet. L L  die dorsalen Spreitenlamellen. 

Vergr. 200 fach. 

mi~ steht, dag die Unterseite der Spreite keine S~oma~a en~wickelt. Da 
die Oberfl~che der Lamellen yon A. diplophylla, als ,,solider Falten", 
allein der Blattoberseite angeh6rt, so ist es verstgndlich, dal3 sie beider- 
seits Stomata tr~gt. 

Damit  diirf~e die grunds/itzliche Xhnlichkeit im Bau des typischen 
Alvhemilla-Bla$tes mit dem von A. diplophylla zur Genfige aufgezeigt 
sein. Die Diplophyllie 1/~l~ sich hier letzten Endes ebenfalls deuSen als die 
Fixierung und Ausgestaltung eines Knospenstadiums zur :Dauerform, wo- 
mi~ aber eine tiefgreifende, schon auf den friihes~en EmbryonalsSadien 
einsetzende Umbildung der Blattspreite einhergeh$,--gewiB ein bemer- 
kenswertes Beispiel dafiir, daB, was der /~uSeren Erscheinung nach ge- 
trenn$ ist, dennoch bei tieferem Eindringen in den Ablauf der Formbildung 
sich als typisch iibereinstimmend erweisen kann. 


