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1. Einleitung

Nach SCHULZ 1936: 528 zählt die Gattung Cardamine „etwa 130 Arten
und ist fast auf der ganzen Erde in gemäßigten und kalten Regionen beson-
ders an feuchten Orten vertreten"; sie wird in 13 Sektionen gegliedert. Die
sect. Eucardamine GRENIER & GODRON 1848: 106 hätte nach Art. 21 des
Code 1961 den richtigen Namen sect. Cardamine zu führen. Sie wird schon
von PRANTL 1891: 185 als sect. II. Eucardamine PRANTL, sodann im System
von SCHULZ 1903: 327, 418 als sect. VIII Eucardamine 0. E. SCHULZ und
1936: 528, 530 als sect. IX. Eucardamine GREN. & GODR. in erweitertem
Umfange behandelt und enthält zahlreiche Arten, die nach SCHULZ 1936:
530 „ . . . über die gemäßigten Zonen der ganzen Erde verteilt sind." In
diese Sektion Cardamine, die den nomenklatorischen Typus C. pratensis L.
enthält, wird in allen Fällen auch C. amara L. gestellt, eine gut umgrenzte
Art (vgl. Abschnitt 2.1.) mit erheblichem Abänderungsspielraum (vgl.
Abschnitt 2.2.), deren Areal im allgemeinen als eurasiatisch gilt (vgl. Ab-
schnitt 4.2.).

Es ist verständlich, daß eine solche Sippe in neuerer Zeit zu einem
Angriffspunkt für die moderne cytologische Methode der Pflanzensystematik
wurde. Die Ergebnisse lenkten die Aufmerksamkeit auf das Vorhandensein
diploider und tetraploider Pflanzen, deren Vorkommen im Gesamtareal
bisher noch sehr lückenhaft bekannt ist. Es war meine Aufgabe, in einem
engbegrenzten Gebiet am Alpen-Ostrand (vgl. Abschnitt 3.2.), in dem die
Art vom Flachland bis ins Gebirge verbreitet ist, die cytologischen Verhält-
nisse an möglichst zahlreichen Pflanzen festzustellen, um etwaigen Zusam-
menhängen cytotaxonomischer Natur näherzukommen. Zugleich unter-
suchte ich auch Herbarbelege von verschiedenen Fundorten, die mir im
Botanischen Institut der Universität Graz vorlagen. Es war dies außer dem
Institutsherbar (GZU) noch das Herbarium WA (Abkürzungen nach
LANJOUW & STAPLEU 1959).

Überdies versuchte ich auch, Pflanzen bestimmter Herkunft im
Botanischen Garten der Universität Graz weiterzukultivieren. Der Erfolg
entsprach nicht den Erwartungen und führte zu keinem wesentlichen
Ergebnis.

Die im Text in Klammer gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Sam-
melnummern der Liste in Abschnitt 3.2.

Meinem hochverehrten Lehrer, dem Vorstand des Botanischen Insti-
tutes, Herrn Univ.-Prof. Dr. F. WIDDER, möchte ich herzlich danken, daß
er mir diese interessante Arbeit übertrug und sie auch stets förderte und
unterstützte. Herrn Univ.-Doz. Dr. W. RÖSSLER bin ich für die vielen
guten Ratschläge und Anregungen sehr dankbar.

Frau Dr. L. NIKLAS (Wien) danke ich für die Erlaubnis, von einer
unveröffentlichten Mitteilung über einen Fundpunkt tetraploider C. amara
in den Hohen Tauern Gebrauch machen zu dürfen. Weiters habe ich für
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ihre Hilfe in Fragen des Schrifttums oder der Fundortsangaben Herrn
Univ.-Doz. Dr. F. EHRENDORFER (Wien), Herrn Univ.-Prof. Dr. B. PAW-
towsKi (Krakow) und Herrn Curator Dr. A. SKOVSTED (Kobenhavn)
zu danken.

2. Beschreibung der Art

Bei LINNAEUS 1753 : 656 lautet die Beschreibung von C. amara ledig-
lich: ,,Cardamine foliis pinnatis, axillis stoloniferis." Mit der zunehmenden
Kenntnis weiterer Arten der Gattung wurde es notwendig, auch C. amara
eingehender zu beschreiben. Ausführliche Diagnosen finden sich vor allem
bei SCHULZ 1903:495—496, HEGI & SCHMID 1919:348—349 (die von
MARKGRAF 1960 : 201 nahezu wörtlich übernommen wurde) und auch bei
NYARADY 1955 : 263.

Die im folgenden Abschnitt gegebene, dem gesamten Artumfang
entsprechende Diagnose beruht hauptsächlich auf den schon im Schrift-
tum vorhandenen Angaben, die ich durch eigenes Beobachten zahlreicher
Pflanzen der verschiedensten Standorte überprüfte und ergänzte. Dadurch
soll die Grundlage für den Abschnitt 2.2. gelegt werden, in dem die Vari-
ationsbreite der Art behandelt wird.

2.1. Diagnose

Pflanze ausdauernd. Rhizom waagrecht, mit zahlreichen Sekundär-
wurzeln, beblätterte oberirdische Ausläufer treibend.

Sproß 10—60 cm hoch, aufrecht oder am Grunde nieder liegend und oft
wurzelnd, dünn oder bis 8 mm im Durchmesser dick, einfach oder im oberen
Teil verzweigt, meist etwas kantig, markerfüllt, im unteren Teil oft röhrig.

Grundständige Blätter zwar meist einander etwas genähert, aber keine
ausgesprochene Grundblattrosette bildend; wie die Stengelblätter unpaarig
gefiedert und wie diese mit 2 bis 8 Blättchenpaaren. Blättchen rundlich
oder elliptisch, ganzrandig oder häufiger 3—5 mal fast lappig gezähnt.
Endblättchen meist größer, unterstes Blättchenpaar oft winzig.

Alle Blätter auf den Spreiten in der Regel ganz kahl, am Rande wie am
Blattstiel und an der Mittelrippe häufig gewimpert, mit Hydathodenspitz-
chen. Blättchen der oberen Blätter meist schmäler als die der unteren.

Blüten in kurzen, nach der Anthese gestreckten, 2—30blütigen Trau-
ben, Blütenstiele aufrecht-abstehend, 10—20 mm lang, nach der Frucht-
reife kaum verlängert.

Kelchblätter 3—5 mm lang, eilanzettlich, grün, weißhautrandig, die
seitlichen am Grunde ausgesackt.

Kronblätter 5—10 mm lang, verkehrt-eiförmig, weiß, selten lila, in
einen grünen Nagel allmählich verschmälert.

Äußere Staubblätter 5—7 mm, innere 5,5—8 mm lang; Antheren i
1 mm lang, purpur-violett, sehr selten gelb. , •

11*
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Fruchtknoten zylindrisch, kaum gestielt, mit 16—32 Samenanlagen.
Schoten 18—40 mm lang, 1—2 mm breit, in den dünnen Griffel allmählich
zugespitzt, dieser so lang oder länger als die Breite der Frucht. Samen
1 —1,5 mm lang, hellbraun.

Von den zunächst verwandten, bei uns vorkommenden Arten der
C. pratensis-Gvupj)e (C. pratensis L., C. rivularis SCHUR) läßt sich C. amara
sehr leicht schon durch die fast immer violetten Antheren und das Fehlen
eine Grundblattrosette unterscheiden. Der außerordentlich seltene Fall
der gelben Antheren dürfte wohl als anthocyanfreie Mutante aufzufassen
sein oder sich auf Bastardierung zurückführen lassen. An zwei Stellen
(28, 139) im Untersuchungsgebiet fand ich selbst solche Pflanzen. In einer
Population war der Pollen normal ausgebildet (28), in der anderen jedoch
völlig fehlgeschlagen (139).

2.2. Abänderungsspielraum

0. amara wurde vielfach in Subspecies, Varietäten, Formen und Rassen
gegliedert. Ausschlaggebend dafür waren vor allem die Behaarung, die
Form und Anzahl der Blättchenpaare, sowie die Abweichungen im Bereich
des Blütenstandes und der Blüte. SCHULZ 1903: 324, 498—503 ging hier
wohl am weitesten, indem er 18 Untersippen anführte, deren Reihenfolge
er sehr sonderbar erklärt: ,,Aus technischen Gründen wurden die sich von
der Hauptart am weitesten entfernenden Formen (Subspecies) sofort hinter
dieselbe, die geringsten Abweichungen aber zuletzt gestellt. Letztere
können sich sowohl bei allen vorhergehenden, als auch nur bei einer oder
zwei übergeordneten Gruppen vorfinden. . . . Bezieht sich aber eine Abände-
rung nur auf die vorstehende Einheit, so wurde sie durch ,,ad hanc" be-
zeichnet." Die Liste dieser infraspezifischen Sippen lautet, wobei Beschrei-
bungen und Synonymie hier weggelassen sind, wörtlich:

„Ändert ab:
B. subspec. Opicii (Presl) Öelakovsky . . .

Ad hanc pertinent:
II. var. Bielzii (Schur) O. E. Schulz . . .

Ad hanc pertinet:
b. f. parvula Schur . . .

II. prol. aequiloba C. Hartman . . .
III. prol. lazica (Boissier et Balansa) O. E. Schulz . . .

b. var. subglabra Schur . . .
c. var. umbrosa (Lejeune) O. E. Schulz . . .
d. var. hirsuta Retzius . . .

2. var. erubescens Petermann . . .
b. var. petiolulata O. E. Schulz . . .
c. var. interrupta O. E. Schulz . . .
d. var. aquatica Ruprecht . . .
e. var. macrophylla Wenderoth . . .
/. var. stricta O. E. Schulz . . .
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g. var. minor Lange . . .
h. var. triiolia (Wahlenberg) O. E. Schulz . . .
i. var. anomala C. Hartman . . .

2. f. grandiflora O. E. Schulz . . .
3. f. parviflora O. E . Schulz . . . "

Eine solche Methode des Gruppierens kann wohl kaum vertreten wer-
den, zumal sie einerseits den in der Natur tatsächlich gegebenen Verhält-
nissen offenbar nicht entspricht und andererseits dazu führt, immer wieder
neue Sippen irgendeines Stufen wertes aufzustellen.

Zum Merkmal der Behaarung im allgemeinen ist zu sagen, daß sie bei
G. amara sehr verschieden ausgebildet sein oder fehlen kann, wie dies in
den meisten neueren Diagnosen auch betont wird. In Schweden fand Löv-
KVIST 1957, daß die Behaarung standortsbedingt sei, daß behaarte Pflanzen
meist an sonnigen Stellen, extrem kahle im Schatten wachsen. Er bekräf-
tigte diese Freilandbeobachtung durch Kulturversuche, in denen er die
Modifikationsfähigkeit des Merkmals der Behaarung überprüfte. Sowohl
kahle als auch behaarte Pflanzen wurden jeweils bei günstigen und un-
günstigen Lichtverhältnissen kultiviert. Dabei zeigte es sich, daß die
beschatteten Pflanzen durchwegs kahl waren, während die den Sonnen-
strahlen stärker ausgesetzten dichten Haarwuchs aufwiesen. Alle diese
Pflanzen ließen sich also von den Standortsbedingungen beeinflussen.
Allerdings erwähnt LÖVKVIST 1957: 426 auch einen auffallend behaarten
Klon, der aus dieser Reihe herausfiel und die Fähigkeit zur Modifikation
vielleicht nicht besaß. Daraus wäre zu schließen, daß das Merkmal der
Behaarung manchmal auch genetisch fixiert sein kann. Letztere Tatsache
finde ich bestätigt, ja sie scheint mir sogar der häufigere Fall zu sein, wenig-
stens was den Alpen-Ostrand betrifft. Unter den Pflanzen, die ich im
Gelände sammelte und dann im Botanischen Garten unter ziemlich starkem
Lichteinfluß weiterkultivierte, waren solche aus zwei Populationen von
schattigen Standorten (6, 9), die auch nach einem Jahr noch keinerlei Haare
trugen. Die meisten der übrigen Kulturpflanzen waren schon von vorne-
herein behaart oder wurden nicht so lange beobachtet, um bestimmte
Schlüsse ziehen zu können. Auch an wildwachsenden Pflanzen konnte ich
eine Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen nicht feststellen. So weisen
ausgesprochene Schattenpflanzen von meist höherem, schlankerem Wuchs
mit relativ zarten, dunkelgrünen Blättchen oft keinerlei Haare auf, oft
sind sie dagegen mehr oder weniger dicht behaart. Pflanzen, die im hellen
Sonnenlicht stehen, wie z. B. in vielen Quellfluren der Alpen, sind häufig
gedrungener im Wuchs und besitzen fleischigere Stengel und Blätter,
jedoch bei sehr wechselndem Haarkleid. Man könnte annehmen, daß
behaarte und unbehaarte Pflanzen auch nebeneinander vorkommen be-
ziehungsweise Mischbestände bilden; dies konnte ich jedoch nur ausnahms-
weise beobachten. Auch im Schrifttum wird kaum darauf hingewiesen.
Erklären läßt sich die erwähnte Tatsache wohl am leichtesten dadurch, daß
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die meisten Populationen von C. amara Klone darstellen (vgl. LÖVKVIST

1957: 423, 431), also durch vegetative Vermehrung (Ausläufer) aus einer
einzigen Pflanze hervorgegangen sind und daher auch in bestimmten Merk-
malen völlig einheitliche Bestände bleiben.

Auf die im Schrifttum immer wieder auftauchende Sippe Opicii
möchte ich etwas näher eingehen. Schon die Schreibweise des Epithetons
ist sehr veränderlich. Die ursprüngliche Fassung „Opicii" wurde von
PRESL & PRESL 1819: 136 durchaus mit Absicht gewählt und ist kein
Druckfehler oder orthographischer Irrtum, der nach Art. 73 des Code 1961
zu berichtigen wäre, denn PRESL & PRESL schreiben z. B. auch ,,P. opicowd",
„G. bicolor Opic." Daher bleibe ich auch dann, wenn spätere Forscher
„Opizii" oder „Opitzii" geschrieben haben, bei „Opicii", weil es sich dabei
offenbar um eine gewollte Latinisierung im Sinne des Art. 73 Anm. 5 des
Code 1961 gehandelt hat. Den Namen OPIZ selbst schreibe ich natürlich
wie sein Träger stets mit ,,z" (vgl. KLASTERSKY 1958: 19, 37, MAIWALD

1901 zwischen Seite 4 und 5).
Diese Sippe Opicii wurde erstmals von PRESL & PRESL 1819: 136

beschrieben, und zwar als Art. Die Diagnose ist sehr knapp und lautet:
,,fol. pinnatis stipulatis, foliol. repando-angulatis sessilibus, inferiorum
subrotundis, superiorum lanceolatis, calycinis foliolis lanceolatis. a. Caule
petiolisque hirsutis; ß iisdem glabriusculis." CELAKOVSKY 1872: 434 bemerkt
dazu mit Recht: „Aus der in jeder Hinsicht mangelhaften Beschreibung
von C. Opicii und C. amara . . . . würde man allerdings die Form, welche
G. Opicii benannt wurde, nicht begreifen können, doch lassen sowohl die
angegebenen Standorte, als auch zahlreiche Originale des böhmischen
Museumsherbars keinen Zweifel darüber zu, dassPresl jene Gebirgsrace
darunter verstanden haben wollte, welche sich durch den feisten, kräftigen,
dicht beblätterten Stengel, namentlich aber durch 5—8-paarige Stengel-
blätter auszeichnet, deren Blättchen, kleiner sind, als bei C. amara genuina,
und paarweise gegen die Blattspitze allmählig an Grosse abnehmen:
während die gewöhnliche C. amara 3—4-paarige Blätter besitzt. Diese
Rage erscheint nun, wie Pres l richtig erkannte, in einer var. a. glabrata,
welche Opiz später überflüssiger Weise Cardamine crassifolia (in Natura-
lientausch 1826, p. 412) nannte und beschrieb, obwohl er ebenso wie Pres l
das Wesentlichste, nämlich die Vielpaarigkeit der Blätter ganz übersah;
und einer var. ß. hirsuta, welche eben der Koch'schen 0. amara var.
subalpina entspricht. Dieser Name ist nunmehr für diese Varietät im
Gegensatze zu a) nicht passend und nach meiner Ansicht ganz aufzugeben,
während C. Opicii Presl in ihrem ganzen Umfange, wenngleich nicht als
selbständige Art, sondern nur als Race der C. amara, wieder restaurirt
werden muss." Daraus und aus zahlreichen späteren Beschreibungen, die
jedoch auch nur zum Teil Wesentliches aussagen (vgl. SCHULZ 1903: 498,
SZAFER, KULCZYÜSTSKI, PACZOSKI & PAWLOWSKI 1927: 139, NYARADY

1955: 264, MARKGRAF 1960: 202), ergibt sich, daß im allgemeinen unter der
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Sippe Opicii jener Teil der stark veränderlichen Art G. amara verstanden
wird, der in höheren Gebirgslagen vorkommen soll und sich durch wenige,
kaum hoch zu bewertende Merkmale von den übrigen, überall verbreiteten
Pflanzen unterscheidet, wie z. B.: Rhizom und Stengel meist etwas dicker
Blättchenpaare zahlreicher (5—8), Blüten kleiner (6—7 mm) und weniger
zahlreich (oft nur 2—5), Schnabel der Frucht nicht länger als deren Breite.

Beim Studium von Belegen vor allem aus den Alpen und aus Polen
(GZU, WA) konnte ich aber feststellen, daß nur eine kleine Zahl der als
„Opicii" bezeichneten Pflanzen alle genannten Merkmale wirklich aufweist,
dagegen besitzen viele Pflanzen vermehrte Blattabschnitte. Daraus geht
schon hervor, daß zumindestens zahlreiche, kaum voneinander zu trennende
Übergänge vorliegen, was sich immer wieder bestätigte. Sehr beachtenswert
ist auch der Umstand, daß nicht selten einander widersprechende Ansichten
zu dieser Frage geäußert worden sind. So schreibt z. B. MARKGRAF 1960:
202 der Sippe Opicii 2—5 Blüten zu, obwohl die Fig. 107 (MARKGRAF 1960:
201) deutlich mehrblütige Infloreszenzen erkennen läßt.

KERNER 1867: 259 hat übrigens angenommen, daß es sich bei dieser
Sippe um einen Bewohner bodensaurer Stellen handeln könne, da er schreibt:
„Ich vermuthe, dass die an den beiden zuletzt genannten Standorten auf
Schiefersubstrat im Rezbanyaerzuge wachsende Cardamine zu C. Opicii
Presl gehört. Was ich später in den Alpen an analogen Standorten auf den
Schieferzügen beobachtete, war grösstentheils C. Opicii Presl , während die
an den Quellen der Kalkalpen vorkommende Pflanze die C. amara L. dar-
stellt. Wahrscheinlich wiederholt sich nun dieses Verhältnis auch in dem
hier behandelten Gebiete. Da ich aber versäumt habe, von den beiden
genannten Standorten Exemplare mitzunehmen, muss ich es auf der Muth-
massung beruhen lassen." Ich selbst konnte nicht finden, daß das Vorkom-
men irgendwelcher G. amara-Sippen an bestimmte Bodenverhältnisse
gebunden wäre. Auch BANACH 1950: 54, BANACH-POGAN 1955: 282 nennt
Funde von G. Opicii auf Kalkgestein wie auf Granit.

Überdies haben die cytologischen Untersuchungen in Polen ergeben,
daß bezüglich der Chromosomenzahl zwischen den Sippen amara und
Opicii, denen dort mit SZAFER, KULOZYNSKI & PAW^OWSKI 1924: 273,
1953: 205 und SZAFER, KTJLCZYNSKI, PACZOSKI & PAWI^OWSKI 1927: 139

Artrang zugeschrieben wird, kein Unterschied vorhanden ist (vgl. BANACH

1950: 53, BANACH-POGAN 1955: 281—282), was ich durchaus bestätigen
kann.

Ich glaube daher auf Grund dieser Tatsachen annehmen zu können,
daß es sich bei C. amara um eine Art mit großem Abänderungsspielraum
handelt, die aber morphologisch nicht in einwandfrei abgrenzbare infra-
spezifische Sippen zerlegt werden kann. Wenn auch mit zunehmender
Meereshöhe am ehesten noch Opicii-ähnliche Pflanzen in größerer Zahl zu
beobachten sind, so sind diese, abgesehen von den zahlreichen Übergängen,
doch auch in tiefen Lagen zu finden. Solche Belege wurden von mir nicht
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nur auf der Koralpe (56) bis 1710 m Höhe, sondern auch in den Murauen
südlich von Graz (137) bei 320 m Höhe gesammelt. Den Versuch, eine
Sippe Opidi innerhalb des Bereiches von C. amara abzugrenzen, scheint
mir auf Grund dieser Tatsachen nicht gerechtfertigt zu sein.

Nur als Beispiel einer neueren Gliederung der Art sei hier die schon
mit dem damals geltenden Code 1952 in Widerspruch stehende Ansicht
von NYARÄDY 1955: 264—267 durch Anführen der Sippennamen wörtlich
unter Weglassen der Beschreibungen und Synonyme wiedergegeben:

,,ssp. euamara Nyar. ssp. nova . . .
var. typica Beck . . .

f. microphylla (Schur) . . .
var. hirta Wimm. et Grab. . . .
var. stricta O. E. Schulz . . .
var. macrophylla Wender. . . .

ssp. Opizii (Presl) Öel. . . .
var. umbrosa W. et Gr. . . . • .
var. crassifolia (Opiz.) . . .

f. nana Zapal. . . .
var. sub-Opizii ISTyar. . . . "

Nach meiner Ansicht verdienen auch diese infraspezifischen Taxa
ebenso wie ich dies schon für die Sippe Opidi ausgeführt habe, auf keinen
Fall besonders hervorgehoben zu werden, weil man auf diesem Wege schließ-
lich bis zum Benennen von Einzelpflanzen gelangen würde.

Auf die Synonymie von C. amara näher einzugehen, fällt aus dem
Rahmen dieser Arbeit. Es sei diesbezüglich vor allem auf den Monogra-
phen SCHULZ 1903 verwiesen.

2.3. Blütendiagramm

Das Diagramm der Cruciferenblüte wurde schon in verschiedenster
Weise gedeutet.

Vom vorigen Jahrhundert bis in unsere Zeit standen vor allem zwei
Theorien einander gegenüber: die Aborttheorie und die Verdopplungs-
theorie (Dedoublement). Die Vertreter der Aborttheorie stimmen in dem
einen Punkt miteinander überein, daß sie die Mediane im Andrözeum
und im Gynözeum als Ausfallsebene betrachten. In bezug auf die Glieder-
zahl der einzelnen Wirtel finden wir verschiedene Ansichten. Einige Autoren,
unter ihnen CHATIN 1861, nehmen fünf tetramere Kreise an, von denen der
äußere Staubblattkreis und der Fruchtblattkreis unter Ausfall der medianen
Glieder auf die lateralen reduziert seien, während andere, darunter WYDLER
1859, zehn dimere Kreise annehmen, von denen der mediane Staubblatt-
und Fruchtblattkreis meist nicht voll ausgebildet seien. Zwischen den
extremen Standpunkten dieser Verfasser gibt es Übergänge (z. B. bei
WRETSCHKO 1868).
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Auch die einzelnen Ansichten über das Dedoublement entsprechen
einander nicht ganz. Einer der Bahnbrecher war wohl der große Morphologe
EICHLER, der sich in drei kleineren Arbeiten 1865, 1869, 1872 dazu äußert
und andere Ansichten kritisch behandelt, die er in seinem Hauptwerk
1878: 200—202 klar zusammenstellt. Die Cruciferenblüte wäre nach ihm
auf folgenden Bauplan zurückzuführen: Auf zwei mediane Kelchblätter
folgen zwei transversale, darauf ein Kreis von vier Kronblättern, die mit
den Kelchblättern alternieren, zwei kurze, transversale Staubblätter, vier
lange Staubblätter, die durch Verdopplung einer Anlage in der Mediane
entstanden zu denken und daher meist dort zu zweit einander genähert
sind, schließlich zwei transversale Fruchtblätter, die durch eine Wucherung
der Plazenten in Form einer falschen Scheidewand miteinander verbunden
sind.

CEJP 1925: 150—151, 157 geht insofern noch weiter als EICHLER 1878,
als er mit VELENOVSKY 1910: 862—864 auch die Petalen als median ver-
doppelt betrachtet. Vorher hatten schon STEINHEIL 1839: 337 und
MESCHAJEFF 1872 diesen Standpunkt vertreten, der aber von EICHLEB
1878: 201 als zu wenig begründet abgelehnt wurde. CEJP glaubt jedoch in
zahlreichen eigenen und fremden Beobachtungen genügend Beweise zu
sehen, die sich vor allem auf teratologische Fälle gründen. Er ist der Ansicht,
„daß Dedoublation in allen Kreisen auftreten kann, sich aber nur in den
medianen Kreisen behauptet (abnormal auch in den lateralen), d. h., daß
die Dedoublation stets einen Kreis unverändert läßt, sicher deshalb,
damit die geteilten Teile genug Raum zu ihrer Entwicklung haben. Ebenso
können wir feststellen, daß die Dedoublation in den mittleren Kreisen
stärker und häufiger ist." (CEJP 1925: 157).

EGGERS 1935 untersucht den Gefäßbündelverlauf und wird dadurch
— wie schon früher u. a. WYDLER 1859, KLEIN 1894 — davon überzeugt,
daß die transversalen Kelchblätter die äußeren seien, da für sie die Gefäß-
bündel zuerst abzweigen; dadurch seien sie auch weiter unten inseriert.
Daß in der Knospe trotzdem die medianen Sepalen die transversalen decken,
führt er darauf zurück, daß diese durch den Raummangel im jungen Blüten-
stand gehemmt wären. Diese Tatsache, daß der innere Kelchblattkreis
median stehen soll, läßt sich aber schwer damit vereinbaren, daß der Kron-
blattkreis ebenfalls median angelegt und verdoppelt wurde. EGGERS
1935: 50 nimmt jedoch an, er sei primär vierzählig und diagonal gestellt,
und bezeichnet ihn als einen „Schaltkreis . . . , dessen Glieder nicht der
ursprünglichen Alternanz unterliegen" (EGGERS 1935: 57).

EICHLER 187.8 beharrt trotz Kenntnis der Arbeit von WYDLER 1859
darauf, daß die medianen Kelchblätter zuerst inseriert seien, und wahr-
scheinlich mit Recht; finden sich doch die ersten Blattanlagen an der
jungen Blütenachse immer in der Mediane. Vermutlich wurde in diesem
Falle der Gefäßbündelverlauf zu hoch bewertet.

Neuerdings hat ALEXANDER 1952 diese Fragen wieder untersucht.
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Die Anlage der Kelchblätter klärt sie durch die Annahme, die höhere
Insertion der medianen Sepalen komme nur durch eine Hebung der Blüten-
achse in der Mediane zustande. Diese Vertikalverschiebung hatten bereits
GÜNTHART 1910: 34 und EGGERS 1935: 23 festgestellt. ALEXANDER 1952:
131 schreibt dazu, daß diese Forscher jedoch „die Hebung nur in ihrem
Ergebnis als räumlichen Zustand betrachten, während ich sie als einen
zeitlichen Vorgang mit Folgen für die Anordnung der Blütenteile bewerte."
Die Kronblätter und die inneren Staubblätter betrachtet ALEXANDER als
durch Spaltung aus einer Anlage hervorgegangen.

In den Werken von WETTSTEIN 1935: 722—724 und WIESNER/FRITSCH

1909: 317 wird die wohl klassisch zu nennende Theorie von EICHLER 1878
wiedergegeben. Bei STRASBTJRGER 1962: 582 wird das Dedoublement auch
für den Bereich der Kronblätter vertreten.

Schon frühzeitig wurden die Nektarien der Cruciferenblüte für das
Erklären des Bauplanes mitberücksichtigt. HAYEK 1911 wertet sie für die
verwandtschaftlichen Zusammenhänge innerhalb der Familie aus, wie dies
schon vorher von BAYER 1905 versucht wurde. Er bezeichnet die Saft-
drüsen als „Blü tenbodenef f igura t ionen" (BAYER 1905: 128), die
,,in d i rek te r Abhängigke i t von der a l lgemeinen Dispos i t ion
der Blütenteile, besonders des Andröceums" stehen (BAYER 1905: 129).

Abb. 1. Blütendiagramm der Cruciferen nach MOTTE 1957. — Abb. 2 — 16.
C amara. Die zwischen ( ) gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Liste auf
S. 179-182, über AE sowie Navashin und Häggqvist vgl. Abschnitt 3.2.1. —
Abb. 2. Theoretisches Blütendiagramm nach der Verdopplungstheorie. Die
lateralen Nektarien (schraffiert) umfassen die Staubblätter, die medianen
Nektarien (Dreiecke) liegen zwischen den Staubblättern. Die Doppelstriche
in der Mediane weisen auf die Verdopplung in Krön- und Staubblattkreis hin. —
Abb. 3. Querschnitt durch eine Wurzel (127). — Abb. 4. Querschnitt durch den
Blattstiel einer diploiden Pflanze (71). — Abb. 5. Querschnitt durch den Blatt-
stiel einer tetraploiden Pflanze (70). — Abb. 6 — 11. Chromosomen tetraploider
Pflanzen. - Abb. 6. Mitose in Blattstiel (22). 2n = 32. Fix. AE, Färb. Hägg-
qvist. — Abb. 7. Erste Metaphase der Meiose in PMZ (39). n = 16. Fix. AE,
Färb. Häggqvist. — Abb. 8. Zweite Metaphase der Meiose in PMZ (75). n = 16.
Fix. AE, Färb. Häggqvist. — Abb. 9. Mitose in Fruchtknoten (76). 2 n = 32.
Fix. Navashin, Färb. Häggqvist. — Abb. 10. Mitose in Kelchblatt (94). 2 n = 32.
Fix. Navashin, Färb. Häggqvist. — Abb. 11. Mitose in Wurzel (127). 2 n = 32.
Fix. Navashin, Färb. Häggqvist. — Abb. 12, 13. Chromosomen diploider
Pflanzen. — Abb. 12. Mitose in Blattstiel (71). 2n = 16. Fix. Navashin, Färb.
Häggqvist. — Abb. 13. Mitose in Blattstiel (142). 2 n = 16. Fix. AE, Färb.
Häggqvist. — Abb. 14—16. Häufigkeitsdiagramme der Pollenkörner. Abszisse:
Pollengröße in \x, Ordinate: Anzahl der Pollenkörner. Jede Kurve gilt für
100 Pollenkörner. — Abb. 14. Pollen aus den sechs Antheren einer Blüte (100). —
Abb. 15. Pollen aus vier Blüten einer Pflanze (71), und zwar aus drei offenen
Blüten ( ) und aus einer Knospe ( — — —). — Abb. 16.
Pollen von sechs Pflanzen einer Population (129).
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Auch CBJP 1925: 133 sagt, daß ,,die Drüsen überdies eine bloße Emergenz
der Blütenachse (des Blütenbodens) darstellen" und darüber hinaus weist
EGGERS 1935: 23 darauf hin, daß ,,die Drüsen bei den Cruciferen so spät
angelegt werden, daß sie keinen Einfluß auf die Insertion der Phyllome
ausüben können."

Ganz neue Gesichtspunkte wurden in den letzten Jahrzehnten ge-
funden, als man begann, die sogenannte Blütenstandstheorie zu entwickeln,
die bereits in ein Handbuch aufgenommen wurde (EMBERGER 1960: 1261
bis 1265).

Die Theorie von MOTTE geht auf Beobachtungen an einer in Afghani-
stan gesammelten, stark verbildeten und daher nicht näher bestimmbaren
Crucifere der Tribus Hesperideae zurück. MOTTE 1944 stellte fest, daß ein
Teil der Blüten an Stelle der Nektarien vier beblätterte Knospen trug.
Das veranlaßte MOTTE 1946, das Cruciferendiagramm völlig neu zu deuten.
Er nahm an, daß es sich bei den Diskusdrüsen der Cruciferen um verküm-
merte Achsenenden handle, die in der Achsel von Tragblättern stehen, die
in diesem Falle zu Kelch-, Krön- und Staubblättern umgewandelt seien.
Es läge demnach ein Dichasium vor, also ein Blütenstand, aus dem sich
durch Stauchen, Reduktion und weitgehendes Umgestalten die heutige
Blüte entwickelt hätte.

Nach CHADEEAUD 1953, 1954, 1956 läßt sich die Cruciferenblüte auf
mehrere Wirtel von drei- und sogar siebenteiligen Blattorganen zurück-
führen, vor deren Blättchen manchmal Knospen zu finden seien. NOZERAN

1955: 151 meint dazu, daß Knospen nicht in der Achsel von Blatteilen
stehen könnten. MOTTE 1957 jedoch sucht die Ansicht von CHADEFAUD

mit der seinen in Einklang zu bringen, indem er die Dreiergruppen als Trag-
blatt mit den dazugehörigen Vorblättern auffaßt, zu denen in den Siebener-
gruppen weitere Vorblätter kommen sollen. Aus der Abb. 1 kann man
deutlich den äußerst verwickelten theoretischen Aufbau einer Cruciferen-
blüte erkennen, den diese Theorie annehmen muß. Überdies scheint wohl
noch nicht die notwendige Klarheit der Begriffe zu herrschen, um End-
gültiges aussagen zu können.

Alle diese Theorien wurden auf Grund von teratologischen Befunden
aufgestellt, wobei vorausgesetzt wurde, daß diese im Sinne einer rück-
schrittlichen Entwicklung phylogenetisch früheren Zuständen entsprechen.
Daß es immer wieder abweichende Formen gibt, die sich nicht oder nur
schwer in ein bestimmtes Schema eingliedern lassen, ist allgemein bekannt.
Aber durchaus nicht alle Monstrositäten beruhen auf sogenannter Regres-
sion. So können etwa seitlich durchwachsene Blüten wie sie MOTTE 1944
an einer aberranten Crucifere beschreibt, auch bei anderen Familien auf
treten. PENZIG 1921 nennt solche Anomalien bei Ranunculaceen, Caryo-
phyllaceen, Malvaceen, Geraniaceen, Papilionaceen, Rosaceen, PENZIG

1922 bei Primulaceen, Solanaceen u. a. Nach NAPP-ZINN 1959: 67 hat
schon GOETHE seitlich durchwachsene Nelken beobachtet. Es wäre nun
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sicherlich verfehlt, deshalb bei allen genannten Familien von zu Blüten
gewordenen Infloreszenzen zu sprechen. Man könnte allerdings einwenden,
daß die Verhältnisse bei den Ouciferen etwas anders liegen, da man an-
nehmen könne, daß hier die Nektarien reduzierte Achsenenden darstellen;
es ist nur fraglich, ob die von MOTTE beobachteten Knospen tatsächlich
mit den Diskusdrüsen identisch sind.

Es sind also derzeit noch immer mehrere Ansichten vertretbar, von
denen jede einzelne erwiesen zu sein scheint. Wenn man aber die Verhält-
nisse bei den benachbarten Familien, vor allem den Capparidaceen, eben-
falls zum Vergleich heranzieht, so tritt jene Theorie, die auf dem Dedouble-
ment aufbaut, in den Vordergrund.

Daher möchte ich vorläufig an dem bisher üblichen Ausdruck für
Diagramm und Formel festhalten. Für C. amara finde ich eine empirische
Formel gegeben in:

*K2+2C4A2+4G(|)
Als theoretisches Diagramm würde sodann das in Abb. 2 gezeichnete zu
gelten haben, dem die Formel entspricht:

*K2+2C22A2+22G(|)
Die Blüte von C. amara wird also in den Grundzügen als dimer aufge-

faßt, wobei die Mediane eine Verdopplungsebene für Petalen und inneren
Staubblattkreis ist. Unterstrichen wird dies durch die Tatsache, daß die
Kronblätter sehr oft paarweise einander genähert erscheinen, was auch für
die längeren Staubblätter zutrifft. Den von ALEXANDER 1952: 143 ver-
wendeten Ausdruck ,,Spaltung" möchte ich vermeiden, weil durch Spaltung
eines Organs in der Regel nur dessen Hälften entstehen, während bei
Verdopplung das ganze Organ an Stelle der einfachen Anlage wiederholt
wird.

Die Kronblattdeckung wurde im Diagramm nicht berücksichtigt,
da sie, wie bei Cruciferen üblich, vollkommen unregelmäßig ist. Die Nek-
tarien am Grunde der Staubblätter besitzen das für mehrere Arten sehr
charakteristische Aussehen (vgl. BAYER 1905, HAYEK 1911). Die äußeren
Stamina sind von einem zweihöckerigen Wall umgeben, der nach innen
zu offen steht, zwischen den inneren befindet sich in der Mediane eine kleine-
re, einhöckerige Drüse.

In der Formel ist überdies noch das Längenverhältnis der beiden
Staubblattkreise und-gegenüber ALEXANDER 1952: 142 im Gynözeum auch
noch die Oberständigkeit und das Vorhandensein der falschen Scheidewand
dargestellt. Bezüglich des Fruchtknotens hatte ich keinen Grund, von der
noch immer am besten begründet erscheinenden und natürlichen Ansicht
abzugehen, die auch ALEXANDER 1952 vertritt, zwei laterale Karpiden mit
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parietaler Plazentation und einer falschen Scheidewand anzunehmen
(vgl. auch HANNIG 1901).

Nach PENZIG 1921: 90 können bei G. amara ,,apetale Blüthen" und
,,solche mit petaloiden Stamina und Carpellen" auftreten. Dazu kann ich
mich nicht äußern, weil ich so oder anders abweichende Blüten niemals
beobachten konnte.

In diesem Zusammenhang sei darauf hingewiesen, daß in neuerer Zeit
Diagramme ganz allgemein zu sehr vereinfacht werden. So kann ich mich z. B.
mit den von PORTER 1959 angewendeten Diagrammzeichnungen nicht befreun-
den, die unter anderem auf das Wiedergeben des Antherenbaues (intrors —
extrors), sehr oft auch auf die Stellungsverhältnisse des Andrözeums und die
Ästivation verzichten. Auch das Cruciferendiagramm von Brassica (PORTER
1959: 261) verzichtet dann leider auf jene Möglichkeiten, die ich in Abb. 2
ausgenützt habe.

3. Cytologie
Auf den männlichen und weiblichen Gametophyten näher einzugehen,

lag nicht im Rahmen meiner Arbeit. Nur kurz soll erwähnt werden, daß an
Schnitten durch den Nuzellus Zellen auffallen, die nach SCHÜRHOFF 1926:
275 ,,oft frappante Ähnlichkeit mit solchen aus einem jungen Antheren-
fach" aufweisen. VANDENDRIES 1912 fand heraus, daß es sich dabei um ein
mehrzelliges Archespor handelt, wie es derselbe Autor schon früher unter
anderem bei G. pratensis entdeckt hatte (vgl. VANDENDRIES 1909), und wie
es in ähnlicher Weise bei Compositen und UmbeUiferen ausgebildet sein
kann (vgl. SCHNARF 1931: 8). Wie auch bei VANDENDRIES 1912 beschrieben,
konnte beobachtet werden, daß die Zellen parallel zur Nuzellusachse liegen,
und zwar so, daß sie sich nach unten zu verjüngen. Der Kern mit dem
großen Nukleolus füllt fast ganz den oberen Teil der Zelle aus. Auch eine
allmähliche Resorption der gegen die Epidermis liegenden Zellen wurde
festgestellt. Nach SCHNARF 1931 stellt dieses mehrzellige Archespor im
Gegensatz zu dem vermutlich ursprünglichen von Casuarina eine abge-
leitete Form in der Entwicklungsgeschichte dar.

In zahlreichen Präparaten konnten ferner an Querschnitten durch
Wurzeln, Stengel und vor allem Blattstiele Zellen beobachtet werden, die
mehrere Kerne enthielten, in denen wiederum mehrere Nukleolen einge-
schlossen sein konnten. Diese Zellen treten vor allem im Parenchym, selte-
ner in der Epidermis auf, und zwar bei diploiden wie auch bei tetraploiden
Pflanzen (Abb. 3—5).

Breiteren Raum nahmen in meiner Arbeit die Chromosomenunter-
suchungen ein, über die im folgenden ausführlicher zu berichten sein wird.

3.1. Bisherige Tatsachen
Die häufigste Chromosomengrundzahl in der Gattung Cardamine

beträgt acht und konnte auch bei G. amara schon von mehreren Forschern
festgestellt werden. Diese Angaben wurden vor allem in die Sammelwerke
von DARLINGTON & JANAKI-AMMAL 1945, TISCHLER 1950, DARLINGTON &
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Bis zum Jahre 1960 im Schrifttum angeführte

Angaben über Fundorte diptoider PflanzenCO)

und relraploider Pflanzen(• 3.-Die einander

sehr nahe liegenden Fündpunkfe im Bereich

der Hohen Tafra wurden durch einen,alle 15

Einzelvorkommen umfassenden Kreis wieder-

gegeben,neben den die Zahl 15 gesetzt wurde.

0 150 300 km

Karte 1 (Näheres im Text)
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WYUB 1956, Index 1958 a, b (in den späteren Heften des Index bis 1961
finden sich keine Angaben) und LÖVE & LÖVE 1961 aufgenommen.

Nach einer schriftlichen, unveröffentlichten Mitteilung aus dem Jahr
1930 stellte MANTON als erste die somatische Zahl 2n = 16 für C. amara
fest (TISCHLER 1931: 138). Sodann fand LAWRENCE 1931: 195 (von TISCH-
LER 1937: 67 und 1950: 64 fälschlich als LAWRENCE 1932 zitiert) in Meta-
phasenplatten von Wurzelspitzen ebenfalls die Zahl 2n = 16. Fundorts-
angaben fehlen, es ist jedoch anzunehmen, daß sie auf England zu beziehen
sind. MANTON 1932: 542, 552, 553 teilt für Pflanzen aus England, Frank-
reich und Deutschland das Ergebnis 2n = 16 mit. 1949 fand MATTICK
(briefliche Mitteilung an TISCHLER 1950: 64) tetraploide Pflanzen mit der
somatischen Zahl 2n = 32. Der genaue Fundort läßt sich leider wieder nicht
ermitteln, da TISCHLER 1950: 9 nur schreibt: „Ihr Material stammte zum
allergrößten Teil aus Tirol, meist aus dem Gschnitz-Tal; einige Arten waren
auch in Kärnten und Niederösterreich gesammelt." BANACH 1950, BANACH-
POGAN 1955 gibt die somatischen Zahlen von Pflanzen aus Polen als 2n = 16
an, wobei auch Individuen von C. Opicii untersucht wurden, einer Sippe,
die hier mitberücksichtigt wird, da sie nach meiner Ansicht von C. amara
nicht zu trennen ist (vgl. Abschnitt 2.2.). Insgesamt wurde in Polen Material
von 21 Fundpunkten untersucht. LÖVKVIST 1953: 334, 1956: 11 und 1957
konnte in Schweden, Dänemark, Nordirland und Frankreich die diploide
Zahl 2n = 16 und an Pflanzen aus Österreich, und zwar aus Tirol und von
der Koralpe, die tetraploide Zahl 2n = 32 feststellen.

Die folgende Liste enthält die in den oben angeführten Arbeiten ge-
nannten Fundpunkte von Pflanzen, deren Chromosomenzahl ermittelt
wurde. Auch die Höhenlage der Fundorte ist, soweit sie angegeben wurde,
übernommen worden. Diese Punkte wurden auf meiner Karte 1 eingetragen,
bis auf „Cambridge", da das dortige Material aus einem Botanischen Garten
stammt und unbekannter Herkunft ist, und ,,Perlsteinbach", dessen Lage
nirgends ermittelt werden konnte*).

Diploide Pflanzen
MANTON 1932: England: Cambridge, botanical garden. — Frankreich:

Caen. — Deutschland: Starnberger See near Munic.
BANACH 1950: Polen: Droga z Zakopanego do Jaszczurowki, c. 908 m. —

Tatry — Dolina Bialego, c. 900 m. — Okolica Pustyni Bledowskiej, bagniste
partie lasu. — Maköw Podhalariski. — Mydlniki k. Krakowa. — Tatry, wejscie
doDoliny Stra.zyskiej, c. 890 mu — Tatry — Druga na Nosal, c. 1050 m. — Kra-
kow— Lagiewniki. — Kudowa Zdröj. — Tatry — Morskie Oko, 1395 m. — Tatry —

*) Dazu kommen noch die in jüngster Zeit aus den Niederlanden bekannt
gewordenen Fundpunkte diploider Pflanzen aus Limburg, Overijssel und
N. Brabant; vgl. GADELLA T. W. J. & KLIPHUIS E. 1963 in Acta bot. neerl.
12 (2): 202 — 203. Die an dieser Stelle zitierte Angabe „LAWBENCE (1932)
England 2 n = 32" ist in „LAWBENCE (1931) England 2 n = 16" zu berichtigen.
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zboeza Miedzianego, c. 1500 m. — Tatry — zbocza Miedzianego, c. 1600 m. —
Tatry — droga pod Kazalnica,, c. 1550 m. — Babia Göra — Czarna Hala,
c. 1100 m. — Tatry — droga z Hali Kondratowej do Kuznic ponizej Kalatöwek,
c. 1150 m. — Tatry — Morskie Oko, brzeg jeziora w drodze do Czarnego Stawu.
— Tatry — Dolina Koscieliska, Hala Pisana, c. 1015 m. — Tatry — Dolina
Koscieliska, kolo Ornaku, c. 1125 m. — Tatry — droga na Koscielec od Stawöw
Gajsienicowych, c. 1750 m. — Tatry — zbocza Miedzianego, c. 1800 m. —
Tatry — droga z Kasprowego na Hale Ga.sienicowa., c. 1600 m.

LÖVKIST 1957: Schweden: Skane. Baldringe, Fylan, 26 m. — Benestad,
Backarna, 48 m. — Hjärnarp, Hulebäckseröd, 144 m. — Hjärnarp, Skorstens-
gärd, 78 m. — Osby, Kalhult, 70 m. — Röstänga, ISTackarp, 58 m. — Svalöv,
Källstorp, 77 m. — S. Sandby, Fagels&ng, 35 m. — Torrlösa, Trolleholm,
90 m. — ö. Broby, Krögerslund, 50 m. — Smaland. Traryd, Strömnäsbruk,
135 m. — östergöt land. Tollstad, Alvastra, 105 m. — Västergötland.
Alingsäs, 59 m. — Hjo, Grenabo, 151 m. — Halland. Onsala, Kungsbacka-
viken, 5 m. — Ö. Karup, Högaskog, 153 m. — Värmland. Munkfors, Gers-
heden. — Hälsingland. Norrala, Vägbro. — Jämt land. Are, Brudslöjan,
470 m. — Are, Storlien, 595 m. — Are, Vikböle, 378 m. — Lappland. Jukkas-
järvi, Tornehamn, 340 m. — —Dänemark: Grib Skov, Steenholt Hegn. — —
Nordirland: Shaw's Bridge (Antrim). — —Frankreich: Conde en Brie (Aisne).

Tetraploide Pflanzen

Österreich: Koralpe, Glashütten (Styria), 1400 m. — St. Sigmund (Tirol),
1500 m. — Perlsteinbach (Tirol), 1600 m. — Perlsteinbach (Tirol), 1750 m.

3.2. Eigene Untersuchungen

LÖVKVISTS Fundpunkt „Koralpe" liegt am Alpen-Ostrand. Ich sollte
nun zunächst herausfinden, ob hier neben Tetraploiden auch Diploide
vorkommen.

Auf mehreren Exkursionen in das unten beschriebene Gebiet sammelte
ich wildwachsende Pflanzen, die, falls sie noch zu jung waren, im Botanischen
Garten der Universität Graz weiterkultiviert wurden. Sowohl die von dem-
selben Fundort stammenden Herbarbelege wie auch die teils im Gelände,
teils im Botanischen Garten fixierten Teile dieser Pflanzen tragen die gleiche
laufende Nummer, die in der unten folgenden Liste zu finden ist.

Das Untersuchungsgebiet am Alpen-Ostrand wurde meiner Aufgabe
entsprechend so ausgewählt, daß ich G. amara von Fundpunkten des Flach-
landes — tiefster Punkt bei 280 m — allmählich durch alle Höhenstufen bis
über die Waldgrenze ansteigend — höchster Punkt bei 1930 m — beob-
achten konnte. Alle Funde stammen aus dem Gebiet zwischen 32° 18' und
33° 55' östl. L. v. Ferro und 46° 48' und 47° 20' nördl. Br. In meiner Karte 2
sind sämtliche von mir begangenen Fundstellen als Kreise eingetragen,
wobei jene durch die Zeichen O (für diploid) und # (für tetraploid) hervor-
gehoben sind, bei denen es mir gelang, einigermaßen eindeutige Bilder des
Chromosomensatzes zu erhalten. Die verwendeten Präparate sowie Belege
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fast sämtlicher Fundpunkte sind im Herbarium des Botanischen Instituts
der Universität Graz hinterlegt (GZU).

Selbstverständlich gibt meine Karte 2 nicht etwa ein Bild der Ver-
breitung von C. amara am Alpen-Ostrand wieder (dafür vgl. Abschnitt
4.1.), weil nur die lebend gesehenen Pflanzen, nicht aber die ebenfalls
studierten Belege aus verschiedenen Herbarien berücksichtigt wurden.

Cardamine amara L.
Unfersuchungsgebief : Mittleres Murgebiet.

Pflanzen diploid O , Pflanzen tetraploid • ,

Pflanzen ohne Befund O .

f /°et

Karte 2 (Näheres im Text)

In der Liste meiner Sainmelnummern habe ich jene Nummern weggelassen,
die sich auf Material beziehen, das in den folgenden Abschnitten nicht verwertet
werden konnte. Ebenso fehlen die Nummern jener Pflanzen, die nur zu Ver-
gleichszwecken außerhalb des Untersuchungsgebietes, wie in den Hohen Tauern,
den Gurktaler Alpen und Südtiroler Dolomiten, gesammelt worden waren.

Meine Sammelnummern sind folgenden Teilabschnitten des Untersuchungs -
gebietes zugeordnet, die übersichtlich am besten im Anschluß an BÖHM 1887
zu umgrenzen waren, wozu nach ENGLER 1936: 377 das „Östliche Alpenvor-
land" hinzugefügt wurde:

Provinz der Alpenländer. Cetische Alpen. Gleinalpenzug (12, 27, 75,
94, 95, 96, 98, 99, 100, 103, 104, 105, 106, 122). - Grazer Bergland (10, 13, 28,
76, 79, 81, 89, 90, 91, 92, 93, 107, 108, 109, 110, 126, 127, 129, 130, 131, 132,
142, 143, 144, 145, 146, 147, 148, 149, 150). - Fischbacher Alpen (73, 74). -
Norische Alpen (und zwar Lavanttaler Alpen). Seetaler Alpen (140, 141). —
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Packalpe (101, 102). — Koralpe (3, 6, 7, 8, 9, 21, 22, 23, 24, 25, 29, 30, 31, 32,
33, 34, 35, 36, 37, 38, 39, 41, 47, 49, 50, 56, 57, 59, 61, 63, 72, 77, 78, 112, 113,
114, 116, 117, 118, 151, 152). - Östliches Alpenvorland (4, 5, 14, 15, 16,
17, 18, 19, 20, 70, 71, 80, 82, 83, 84, 85, 86, 87, 88, 128, 133, 134, 135, 136, 137,
139).

Nummer nl is te

Alle Funde ohne Sammlerangabe stammen von mir.

3: Koralpen-Westhang gegen Wolfsberg, Wiesenbach in Vordergumitsch,
ca. 700 m, 6. 4. 1959, WIDDER (GZU und Schnitte).

4: Graz-Stifting, Straßengraben beim Haus Stiftingtalstraße 270, ca. 410 m,
10. 4. 1959 (Schnitte).

5: Graz-Stifting, Straßengraben beim Haus Stiftingtalstraße 203, ca. 400 m,
10. 4. 1959 (GZU).

6: Koralpen-Osthang, Mainsdorf nördlich von Schwanberg, am Stullnegg-
bach, ca. 440 m, 12. 4. 1959 (GZU und Schnitte).

7: Koralpen-Osthang, am Stullneggbach, ca. 550 m, 12. 4. 1959 (Schnitte).
8: Koralpen-Osthang, am Stullneggbach, ca. 650 m, 12. 4. 1959.
9: Koralpen-Osthang, am Stullneggbach, ca. 1000 m, 12. 4. 1959 (Schnitte).

10: Südwesthang des Pfaffenkogels, bei Hörgas-Pauli, ca. 670 m, 12. 4. 1959,

12: Packalpe, am Teigitschbach zwischen Hirschegg und Stampf, rechtes
Ufer, ca. 850 m, 14. 4. 1959, WOLKINGER (GZU).

13: Graz-Mariatrost, Straßenböschung in Foiling, ca. 450 m, 15. 4. 1959.
14—17: Graz-Stifting, Straßengraben beim Haus Stiftingtalstraße 270, ca.

410 m, 20. 4. 1959 (GZU).
18 — 20: Graz-Stifting, Wiesenbach bei der Möbes-Schule, ca. 410 m, 20. 4. 1959

(GZU und Schnitte).
21 — 23: Koralpen-Osthang, Glashütten, am Stullneggbach, ca. 1150 m,

26. 4. 1959 (GZU und Schnitte).
24: Koralpe, Bach am Weg von Glashütten zur Schwarzen Sulm, ca. 1250 m,

26. 4. 1959 (Schnitte).
25: Koralpe, feuchte Stellen am rechten Ufer der Schwarzen Sulm, ca. 1450 m,

26. 4. 1959.
27: Hirschegg, am Teigitschbach, ca. 900 m, 5. 5. 1959, WOLKINGER.
28: Radegund, am Gießbach östlich der Seilbahnstation, ca. 790 m, 10. 5. 1959,

ZENKEE (GZU).

29-30: Koralpe, Glashütten, am Stullneggbach, ca. 1300 m, 16. 5. 1959
(GZU und Schnitte).

31: Koralpe, Glashütten, am Stullneggbach, ca. 1350 m, 16. 5. 1959.
32: Koralpe, Glashütten, am Stullneggbach, ca. 1410 m, 16. 5. 1959.
33: Koralpe, Glashütten, am Stullneggbach, ca. 1450 m, 16. 5. 1959 (GZU).
34: Koralpe, Glashütten, am Stullneggbach, ca. 1480 m, 16. 5. 1959 (GZU).
35: Koralpe, Glashütten, am Stullneggbach beim Ursprung, ca. 1500 ro,

16. 5. 1959 (GZU und Schnitte).
36: Koralpe, Bach am Weg von Glashütten zur Schwarzen Sulm, ca. 1250 m,

16. 5. 1959.

12*
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37: Koralpe, am Höllbach bei der Mündung in die Schwarze Sulm, ca. 1250 m,
17. 5. 1959.

38: Koralpe, an der Schwarzen Sulm bei der Mündung des Höllbaches, ca.
1250 m, 17. 5. 1959 (GZU).

39: Koralpe, Bärental, Quellflur am linken Ufer der Schwarzen Sulm, ca.
1510 m, 17. 5. 1959 (GZU und Schnitte).

41: Koralpe, von Glashütten gegen die Gösleralm, linker Seitenbach des
Höllbachs, ca. 1450 m, 18. 5. 1959 (Schnitte).

47: Koralpe, Bach am Weg von Glashütten zur Schwarzen Sulm, ca. 1250 m,
19. 6. 1959 (GZU).

49: Koralpe, Bach am Weg von Glashütten zur Schwarzen Sulm, ca. 1250 m,
19. 6. 1959 (GZU und Schnitte).

50: Koralpe, Bärental, am Ufer der Schwarzen Sulm, ca. 1320 m, 19. 6. 1959
(GZU und Schnitte).

56: Koralpe, Bärentalkar, unter dem Grillitschsattel im steinigen Bachbett,
ca. 1710 m, 8. 7. 1959 (GZU und Schnitte).

57: Koralpe, Großes Kar, Quellflur am Fuß des „Gedrehten Steines", ca.
1800 m, 9. 7. 1959 (GZU).

59: Koralpe, Großes Kar, Quellflur unter der Relaisstation, ca. 1800 m,
9. 7. 1959 (GZU und Schnitte).

61: Koralpe, Seekar, Ostabfall des Seekogel und Speik, Quellflur, ca. 1930 m,
9. 7. 1959 (GZU).

63: Koralpe, Weinebene, Quellflur am Osthang der Brandhöhe, ca. 1750 m,
10. 7. 1959 (GZU).

70: Murauen südlich von Graz, Tümpel am rechten Murufer ca. 2 km nördlich
von Kaisdorf, ca. 320 m, 27. 3. 1960 (Schnitte).

71: An der Straße zwischen Großsteinbach und Hz, in der Nähe von Schloß
Feistritz, im Straßengraben, ca. 330 m, 6. 4. 1960, KELBITSCH (GZU
und Schnitte).

72: Deutschlandsberg, am Ende der Laßnitzklause, ca. 380 m, 10. 4. 1960,
MICHEL (GZU und Schnitte).

73 — 74: Pernegg, am Gabraunbach, ca. 500 m, 13. 4. 1960 (GZU und Schnitte).
75: Gleinalpe, am Übelbach bei Neuhof, ca. 720 m, 13. 4. 1960, WOLKINGER

(Schnitte).
76: Kleinalpe nordwestlich von Geisttal, beim Gasthaus ,,Krautwasch",

ca. 1200 m, 13. 4. 1960, WOLEIINGER (Schnitte).
77: Deutschlandsberg, sonniges Wiesenufer am Mittereggbach, ca. 410 m,

15. 4. 1960, MICHEL (Schnitte).

78: Deutschlandsberg, schattiges Ufer am Mittereggbach, ca. 420 m, 15. 4. 1960,
MICHEL.

79: Osthang des Schöckel, am Gießbach, ca. 900 m, 10. 5. 1960, WOLKINGER
(Schnitte).

80: Schaftal nordöstlich von Graz, schattige Bachränder, ca. 450 m, 15. 5. 1960
(GZU).

81: Graz-Gösting, Raach, sumpfige Stelle am Bahndamm, ca. 450 m, 15. 5. 1960
(GZU).

82 — 83: Schaftal nordöstlich von Graz, schattige Bachränder., ca. 450 m
16. 5. 1960 (GZU).
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84: Graz-Stift ing, Sandbank im Stiffcingbach, kurz nach der Abzweigung der
Schaftalstraße, ca. 430 m, 16. 5. 1960 (GZU).

85: Schaftal nordöstlich von Graz, im Bachsand unter einer Brücke, ca. 450 m,
16. 5. 1960 (GZU).

86: Schaftal nordöstlich von Graz, an einem sonnigen Wiesenbach, ca. 450 m,
16. 5. 1960 (GZU).

87: Graz-Stifting, kurz nach der Abzweigung der Schaftalstraße, schattiges
Bachufer, ca. 430 m, 16. 5. 1960 (GZU).

88: St. Peter a. O., im Puchgraben, schattiges Bachufer, ca. 280 m, 16. 5. 1960,
WOLKINGEB (GZU).

89: Graz-Mariatrost, gegen das untere Ende der Pvettenbachklamm, am Bach,,
ca. 440 m, 18. 5. 1960 (GZU).

90: St. Veit bei Graz, Pailgraben, unter Erlen am Ufer, ca. 380 m, 22. 5. 1960
(GZU).

91 — 92: St. Veit bei Graz, Pailgraben, sehr schattiges Ufer, ca. 400 m,
22. 5. 1960 (GZU).

93: St. Veit bei Graz, Pailgraben, schattiges Ufer, ca. 420 m, 22. 5. 1960 (GZU).
94: Stubalpe, Brunnentrog beim ,,Alten Almhaus", ca. 1600 m, 26. 5. 1960

(GZU und Schnitte).
95: Stubalpe, Nordhänge des Wölkerkogels, Wiesenbach, ca. 1600 m,

26. 5. 1960 (GZU).
96: Stubalpe, ISTordhänge des Wölkerkogels, Wiesenbach und Quellfluren,

ca. 1650 m, 26. 5. 1960 (GZU).
98: Hirschegg, Straßengraben am rechten Ufer des Teigitschbachs, ca. 900 m,

2. 6. 1960 (GZU und Schnitte).
99: Weg von Hirschegg zum Salzstiegelhaus, am Teigitschbach, ca. 1000 m,

2. 6. 1960 (GZU).
100: Weg von Hirsch egg zum Salzstiegelhaus, rechter Zufluß des Teigitschbachs,

schattiger Graben, ca. 1150 m, 2. 6. 1960 (GZU und Schnitte).
101: Packalpe, südlich des Hirschegger Gatterls, sonnige Quellflur, ca. 1500 m,

2. 6. 1960 (GZU).
102: Packalpe, südlich des Hirschegger Gatterls, schattige Quellflur, ca. 1500 m,

2. 6. 1960 (GZU).
103: Stubalpe, nördlich des Salzstiegelhauses, sonnige Quellflur, ca. 1550 m,

2. 6. 1960 (GZU).
104: Stubalpe, Südhänge des Rappelkogels, sonnige Quellflur, ca. 1600 m,

2. 6. 1960 (GZU).
105: Stubalpe, Südosthänge des Wölkerkogels, sonniger Wiesenbach, ca.

1600 m, 2. 6. 1960 (GZU).
106: Stubalpe, Südosthänge des Wölkerkogels, sonniger Wiesenbach, ca.

1630 m, 2. 6. 1960 (GZU).
107: Kleinalpe nordwestlich von Geisttal, am Södingbach, ca. 800 m, 6. 6. 1960

(GZU).
108 —109: Kleinalpe nordwestlich von Geisttal, Quellbach des Södingbachs,

schattiger Graben, ca. 900 m, 6. 6. 1960 (GZU).
110: Nordhänge des Kollerkogels am Abstieg vom ,,Krautwasch" nach Übel-

bach, versumpfter Waldweg, ca. 1100 m, 6. 6. 1960 (GZU).
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112: Koralpe, Bach am Weg von Glashütten zur Schwarzen Sulm, ca. 1250 m,
30. 6. 1960 (GZU).

113: Koralpe, Nordwesthänge des Treibriegel gegen die Grünangerhütte,
Quellfluren in lichtem Wald, ca. 1650 m, 30. 6. 1960 (GZU).

114: Koralpe, Osthänge zwischen Hühnerstützen und Frauenkogel gegen die
Hochseealm, Wiesenbach, ca. 1800 m, 1. 7. 1960 (GZU).

116: Koralpe, Seekar, Wiesenbach im südlichen Teil, ca. 1850 m, 1. 7. 1960
(GZU).

117: Koralpe, Großes Kar, Quellflur unter der Relaisstation, ca. 1800 m,
1. 7. 1960 (GZU).

118: Koralpe, Weinebene, Osthänge der Brandhöhe, Quellflur, ca. 1750 m,
1. 7. 1960 (GZU und Schnitte).

122: Stubalpe, Wiesenbach an den Nbrdhängen des Wölkerkogels, ca. 1600 m,
9. 7. 1960 (GZU).

126: Graz-Andritz, Stattegg, am Ufer des Andritzbachs, ca. 430 m, 12. 3. 1961
(GZU und Schnitte).

127: Dult bei Graz, am Dultbach, ca. 410 m, 12. 3. 1961 (GZU und Schnitte).
128: Hart bei St. Peter östlich von Graz, Quellflur unter dem ,,Attemshof",

ca. 480 m, 18. 3. 1961 (GZU und Schnitte).
129: Großstübing, am Stübingbach, ca. 530 m, 31. 3. 1961, WOLKINGER (GZU

und Schnitte).
130 —131: Graz-Mariatrost, unteres Ende der Rettenbachklarnm, am Bach,

ca. 410 m, 13. 4. 1961 (GZU).
132: Mantscha südöstlich von Graz, Bachrand, ca. 420 m, 15. 4. 1961 (GZU und

Schnitte).
133: Murauen südlich von Graz, am Mühlgang in Rudersdorf, ca. 340 m,

21. 4. 1961 (GZU und Schnitte).
134—136: Murauen südlich von Graz, Tümpel und feuchte Stellen am rechten

Murufer ca. 2 km nördlich von Kaisdorf, ca. 320 m, 21. 4. 1961 (GZU und
Schnitte).

137: Mur auen südlich von Graz, an einem Wasserarm bei Kaisdorf, ca. 320 m,
21. 4. 1961 (GZU und Schnitte).

139: Murauen südlich von Graz, an einem Wasserarm bei Kaisdorf, ca. 320 m,
21. 4. 1961 (GZU und Schnitte).

140: Seetaler Alpen, Quellflur zwischen Obdach und St. Anna am Zirbitzkogel,
ca. 1100 m, 21. 4. 1961, WOLKINGER (GZU).

141: Seetaler Alpen, am Granitzenbach zwischen St. Wolfgang und Granitzen
bei Obdach, ca. 1000 m, 21. 4. 1961, WOLKINGER (GZU),.

142—150: Graz-Wetzeisdorf, Gebiet um den Feliferhof, an verschwindenden
Wasserläufen, ca. 440 m, 15. 5. 1961 (GZU und Schnitte).

151: Koralpe, Gressenberg, an einem Wasserlauf tmter dem Müllerwirt, ca.
1100 m, 21. 5. 1961, WIDDER (GZU).

152: Koralpe, feuchte Waldblöße auf der Reihalm, ca. 1400 m, 21. 5. 1961,
WIDDER (GZU).
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3.2.1. Methodik

Folgende Pflanzenteile wurden auf Chromosomen untersucht: Sproß-
spitzen, junge Blätter, Blütenknospen und seltener die Spitzen von am
Sproß oberirdisch auftretenden Adventivwurzeln. Außerdem wurde ver-
sucht, Samen keimen zu lassen, was jedoch nicht gelang.

Als Fixiermittel wurden mit nahezu gleichem Erfolg verwendet:
1. Alkohol-Eisessig (AE): 3 Teile absoluter Alkohol und 1 Teil Eisessig

wurden unmittelbar vor dem Fixieren gemischt; Fixierdauer: 2 —24Stunden;
Auswaschen: 2 — 3 mal in absolutem Alkohol.

2. Modifikation von Navashins Fixativ nach MÜNTZING 1933: 131:
Lösung I: 1 g CrO3 Lösung II : 30 ccm Formalin (40%)

10 ccm Eisessig (conc.) 10 ccm Alkohol (95%)
85 ccm H2O 55 ccm H2O

Vor dem Fixieren wurden gleiche Teile von I und II gemischt; Fixierdauer :
ca. 24 Stunden; Auswaschen: 15 — 30 Minuten in Fließwasser, dann stufen-
weises Überführen in absoluten Alkohol.

Beim Fixieren wurde stets darauf geachtet, die Temperatur möglichst
niedrig zu halten, wo dies möglich war, durch Eintauchen in Schnee oder
kaltes Quellwasser, da dadurch ein Verklumpen der Chromosomen weit-
gehend verhindert werden kann (vgl. z. B. HOMEYER 1935: 238, MA^TON

1935: 136).
Die genaue Tageszeit der jeweiligen Fixierung wurde notiert, um einen

eventuellen Rhythmus der Teilungshäufigkeit beobachten zu können. Es
wurde aber festgestellt, daß Meiosen und Mitosen unregelmäßig erfolgten.
Um die gleiche Tageszeit desselben Tages wie auch verschiedener Tage
traten bei manchen Pflanzen Teilungen auf, bei anderen nicht. Es scheinen
also bei C amara andere Faktoren eine wichtigere Rolle zu spielen als die
Tageszeit und damit der Lichtwechsel.

Die fixierten Objekte wurden in absolutem Alkohol aufbewahrt, zu
5—6 (—8) fz dicken Paraffinschnitten verarbeitet, und mit Kristallviolett
oder Hämatoxylin gefärbt.

Kristallviolett wurde nach der Arbeitsvorschrift von LÖVKVTST 1956:
7—8 angewendet, hatte aber nicht den gewünschten Erfolg. Auch kürzest-
mögliches Entwässern in absolutem Alkohol genügte, um die Schnitte fast
vollständig zu entfärben.

Einige Präparate wurden mit Ehriichs Hämatoxylin gefärbt; auch hier
waren die Ergebnisse schlecht.

Die besten Bilder ergab die Färbung mit Eisenhämatoxylin nach
Häggqvist, die folgendermaßen durchgeführt wurde: die Schnitte kamen aus
destilliertem Wasser für 2—15 Stunden in eine Beize von Eisen-III-Chlorid
(5%) und nach kurzem Auswaschen in destilliertem Wasser für 1 —12
Stunden in eine wäßrige Lösung von Hämatoxylin (1%). Es zeigte sich, daß
die Färbung besser ausfiel, wenn die Schnitte in der Beize etwas länger als
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in der Farbstofflösung blieben. Differenziert wurde mit einer schwächeren
Eisen-III-Chloridlösung (0,5%). Darauf wurden nach Entwässern die
Schnitte aus Xylol direkt in Canadabalsam übergeführt und eingeschlossen.

Die Chromosomen wurden mit Hilfe eines Reichert-Apochromats
100 : 1 gezeichnet.

3.2.2. Tetraploide Pflanzen

In dem nun folgenden und im nächsten Abschnitt sind von jenen
Pflanzen, deren Chromosomenzahl festgestellt werden konnte, die Sammel-
nummern (siehe Fundortsliste in Abschnitt 3.2.) angegeben, weiters die Art
der beobachteten Teilungen und die untersuchten Organe.

Die meisten Pflanzen aus dem Untersuchungsgebiet erwiesen sich als
tetraploid und sollen daher zuerst besprochen werden.

Die Zahl der Chromosomen in den somatischen Zellen betrug in allen
eindeutigen Fällen 2n = 32, was mit den Ergebnissen von LÖVKVIST 1957
(vgl. Abschnitt 3.1.) übereinstimmt. Im Verlauf der Meiose in Pollenmutter-
zellen ( = PMZ) wurde erstmals empirisch die gametische Zahl n = 16
festgestellt (19, 39, 41, 70, 75, 79, 94).

(3) Mitose in Kronblättern und Fruchtknoten
(4) Mitose in Kelchblättern und Fruchtknoten
(6) Mitose in Achsengewebe, Kronblättern und im sporogenen Gewebe

(19) Meiose: 2. Metaphase in PMZ
(22) Mitose in Laubblättern (Abb. 6)
(24) Mitose in Laubblättern, Kelchblättern, Fruchtknoten und im sporogenen

Gewebe
(35) Mitose in Kelch- und Kronblättern, Fruchtknoten
(39) Meiose: 1. (Abb. 7) und 2. Metaphase in PMZ
(41) Mitose in Blütenstiel, Kronblättem und Fruchtknoten; Meiose: 2. Meta-

phase in PMZ
(50) Mitose in Laubblättern
(56) Mitose in Laubblättern und Fruchtknoten
(59) Mitose in Laubblättern
(70) Mitose in Laubblättern und Kronblättern; Meiose: 1. Metaphase in PMZ
(72) Mitose in Kronblättern und im sporogenen Gewebe
(74) Mitose in Kelch- und Kronblättern, Antherenwand, Filament, Frucht-

knoten und im sporogenen Gewebe
(75) Mitose in Antherenwand und Fruchtknoten; Meiose: l.und 2. Metaphase

(Abb. 8) in PMZ
(76) Mitose in Kelch- und Kronblättern, Fruchtknoten (Abb. 9)
(79) Mitose in Kronblättern und Fruchtknoten; Meiose: 1. Metaphase in PMZ
(94) Mitose in Kelch- (Abb. 10) und Kronblättern, Achsengewebe; Meiose:

1. Metaphase in PMZ
(98) Mitose in Laubblättern

(100) Mitose in Achsengewebe, Fruchtknoten
(118) Mitose in Kelch- und Kronblättern, Fruchtknoten
(126) Mitose in Wurzelspitzen
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(127) Mitose in Wurzelspitzen (Abb. 11)
(128) Mitose in Laubblättern
(129) Mitose in Blütenstiel
(133) Mitose in Kronblättern
(137) Mitose in Achsengewebe und Kronblättern

Ebenfalls aus den Alpen, aber außerhalb meines Untersuchungsgebie-
tes, liegen noch folgende Ergebnisse vor: Nach einer müdlichen Mitteilung,
für die ich auch an dieser Stelle bestens danke, untersuchte NIKLAS im
Jahre 1960 Material von C. amara, das sie in den Hohen Tauern gesammelt
hatte (Schobergruppe, Lesachtal oberhalb Kais, an einer Quelle bei der
Lesachhütte, 1828 m). An Mitosen in Kronblättern konnte die tetraploide
Zahl 2n = 32 festgestellt werden. Eine weitere Angabe stammt von mir
selbst: an Pflanzen aus den Südtiroler Dolomiten (Grödner Joch, Wiesen-
bach am Fuß der Tschierspitze, ca. 2150 m) konnte ich an Mitosen in Laub-
blättern ebenfalls die somatische Zahl 2n = 32 nachweisen.

3.2.3. Diploide Pflanzen

Im Untersuchungsgebiet erwiesen sich nur zwei Pflanzen als diploid.
Es konnte die somatische Chromosomenzahl 2n = 16 beobachtet werden,
die seit MANTON (vgl. TISCHLER 1931) bereits mehrmals gefunden worden
ist (vgl. Abschnitt 3.1.).

(71) Mitose in Laubblättern (Abb. 12)
(142) Mitose in Laubblättern (Abb. 13)

3.2.4. Vergleich der tetraploiden mit den diploiden Pflanzen

Nach dem Feststellen der Chromosomenzahl lag der Versuch nahe,
tetraploide und diploide C. amara in Rangstufen zu erfassen. Nach äußeren
Merkmalen, wie Stengelbehaarung, Zahl, Größe, Form und Bewimperung
der Blättchen, Größe der Blüten, konnte ich sie jedoch nicht unterscheiden.
Auch LÖVKVIST scheint dies nicht gelungen zu sein. Zwar schreibt er:
"The plants . . . were not determined as to their chromosome numbers,
but were without any doubt diploids." (LÖVKVIST 1957: 427); ich vermute
aber, daß "without any doubt" lediglich darauf zurückzuführen ist, daß
in dem betreffenden Gebiet nur diploide Pflanzen nachgewiesen worden
waren.

Ich suchte also andere Methoden, um Unterschiede herauszufinden.

Im allgemeinen nimmt das Volumen von Zelle und Zellkern mit steigender
Chromosomenzahl zu. Zahlreiche Arbeiten, die sich damit beschäftigen, sind in
TISCHLEE, 1954 ausführlich behandelt. Vor allem wurden Epidermiszellen,
Stomata, Pollenmutterzellen und Pollenkörner für die Untersuchungen heran-
gezogen. Auffallend ist die Volumszunahme besonders bei künstlich polyploidi-
sierten Pflanzen, sie tritt jedoch auch fast stets bei natürlich vorkommenden
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Polyploiden auf und kann daher zur raschen Unterscheidung von Vertretern
verschiedener Ploidiestufen verwendet werden. Dies gilt auch für Herbarbelege,
wie STEBBINS 1950: 302 — 303 ausdrücklich bemerkt. Daneben gibt es aber
Fälle, in denen man keine Volumszunahme beobachten kann. So gelang es
HEDBERG 1961 nicht, an Hand von Schließzellen- und Pollenmessungen Größen-
unterschiede zwischen diploiden und tetraploiden Pflanzen von Anthoxanthum
odoratum L. s. 1. festzustellen.

Ich untersuchte also zunächst Epidermiszellen und Pollen hinsichtlich ihrer
Größe.

Angeregt durch Angaben im Schrifttum versuchte ich weiters, Unterschiede
in der Keimporenzahl der Pollenkörner und in der Zahl der Schließzellen-
chloroplasten zu finden.

3.2.4.1. Epidermiszellen

Von frischen Pflanzen und von Herbarbelegen wurde die untere und
obere Epidermis der Laubblätter abgezogen, zum Teil wurden Abzüge mit
Kollodium hergestellt. Die Zellen wurden mit Hilfe eines Reichert-Visopan
in 330-facher Vergrößerung gezeichnet. Beim Vergleich ergab sich, daß die
Größe der Epidermiszellen einschließlich der Stomata sehr stark variiert
und daher als Unterschied zwischen Diploiden und Tetraploiden nicht in
Betracht kommt. So verhalten sich nicht nur Blätter, sondern auch Teile
eines Blattes beziehungsweise Blättchens sehr verschieden. Es wäre aber
denkbar, daß unter völlig gleichen Bedingungen kultivierte Pflanzen
vielleicht vergleichbare Werte liefern.

3.2.4.2. PoUen

C. amara besitzt den typischen Cruciferenpollen mit netzförmiger
Oberflächenstruktur und drei Austrittsstellen für den Pollenschlauch oder,
wie FISCHER 1890: 34, 37 schreibt, mit drei parallelen, glatten Falten.

Die trockenen Pollenkörner sind langgestreckt-zugespitzt; in Wasser
oder Karmineisessig nehmen sie kugelige bis ellipsoidische Gestalt an. Diese
beiden Formen treten in verschiedenen Populationen, manchmal auch
gemischt, auf. Bei Einzelpflanzen scheint das Mengenverhältnis überhaupt
nicht, innerhalb einer Population kaum zu variieren. Ähnliches konnte
LÖVKVIST 1956: 30 an G. pratensis beobachten.

Zwischen diploiden und tetraploiden Pflanzen besteht kein Unter-
schied in bezug auf die Verteilung der beiden Pollenformen.

Sterile Pollenkörner treten besonders bei Tetraploiden kaum auf.
Für die statistischen Pollenmessungen dienten mir ausschließlich

Herbarpflanzen. Zum Studium der Tetraploiden verwendete ich Belege von
Individuen beziehungsweise Populationen, deren Chromosomenzahl ich
selbst überprüfte. Da mir Diploide nur von zwei Fundpunkten im Unter-
suchungsgebiet zur Verfügung standen, behalf ich mir mit Belegen aus
Polen, vor allem aus der Tatra. In diesem Gebiet hatte ja BANACH 1950,
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BANACH-POGAN 1955 ausschließlich das Vorkommen diploider Pflanzen
festgestellt. Unter den von mir untersuchten Belegen befanden sich auch
solche von C. Opicii, die ich aber nicht als eigene Sippe anerkennen kann.

Um die Pollengröße zu messen, erhitzte ich ähnlich wie EHEENDOBFEH
1949: 111 gerade noch nicht oder soeben geöffnete Antheren in Karmineisessig
und quetschte sie dann. Als sich herausstellte, daß Erwärmen keine Veränderung
hervorrief, verwendete ich nur noch kalten Karmineisessig. Ich maß bei ellip-
soidischen Pollenkörnern immer den kleinsten Durchmesser, der gleichzeitig
den Kreisdurchmesser des optischen Querschnittes darstellt, wenn man ein auf
die Spitze gestelltes Pollenkorn betrachtet. Der Längsdurchmesser wurde nicht
berücksichtigt, da er entsprechend der Gestalt sehr große Unterschiede aufwies.

Zum Messen verwendete ich ein Reichert-Visopan mit 500-facher Ver-
größerung. Die für je 100 Messungen gewonnenen Werte wurden in Häufig-
keitskurven dargestellt (Abb. 14 bis 19).

Um die Verwendbarkeit des Pollendurchmessers als Merkmal diploider
und tetraploider Pflanzen zu überprüfen, wurden zunächst einige Vorunter-
suchungen durchgeführt. Abb. 14 zeigt, daß schon die Pollenkörner aus
den sechs Antheren einer Blüte in der Größe einigermaßen voneinander
abweichen. In der Folge verwendete ich daher von jeder Blüte mehrere
Antheren, von denen ich ungefähr gleich viel Körner ausmaß. Verschiedene
Blüten einer Pflanze weisen nur geringe Unterschiede auf, selbst wenn sie
nicht gleich alt sind (Abb. 15). Zwischen Alter der Blüte und Größe der
Pollenkörner scheint keine Beziehung zu bestehen. Größer ist die Veränder-
lichkeit bei Pflanzen einer Population. SCHWANITZ 1952 weist darauf hin,
daß bei Pollenmessungen ein weiterer Faktor zu berücksichtigen ist; so
konnte bei Tropaeolum majus und Verbascum thapsiforme beobachtet
werden, daß die Pollengröße „im Verlauf der Blühperiode immer mehr
abnimmt" (SCHWANITZ 1952: 273). Die ersten sich öffnenden Blüten be-
sitzen also größere Pollenkörner als die späteren. Dieses Verhalten konnte
ich für C. amara nicht nachweisen. Für Abb. 16 wurden sechs Pflanzen
einer Population ausgewählt, von denen jeweils die erste oder zweite Blüte
verwendet wurde. Außerdem maß ich Pollen aus frühen und späten Blüten
von verschiedenen Pflanzen einer Population (Abb. 17). Auch hier konnte
keine Gesetzmäßigkeit in der Pollengröße gefunden werden. Möglicher-
weise hängt der Unterschied gegenüber den Ergebnissen von SCHWANITZ

1952 damit zusammen, daß sich die einzelnen Blüten von C. amara in
wesentlich rascherer Folge entwickeln als die von Tropaeolum majus und
Verbascum thapsiforme, die von SCHWANITZ 1952 beobachtet wurden.

Zum Vergleich der Tetraploiden mit den Diploiden glaubte ich wegen
der eben beschriebenen nur unwesentlichen Veränderlichkeit in der Pollen-
größe von Einzelpflanzen und Populationen aus einer Aufsammlung wahllos
eine Pflanze herausgreifen und an einer oder zwei Blüten den Pollen messen
zu können. Abb. 18 zeigt zehn Kurven von diploiden, Abb. 19 zwanzig
von tetraploiden Pflanzen. Daraus ist zu erkennen, daß die Häufigkeits-
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maxima der Pollengröße der Tetraploiden bei höheren Werten liegen als die
der Diploiden. Noch deutlicher geht dies aus Abb. 20 und 21 hervor. Den
hier dargestellten Blockdiagrammen liegen die aus den Kurven in Abb. 18
und 19 errechneten Mittelwerte zugrunde, die also jeweils die mittlere
Pollengröße für eine Pflanze angeben. Die Mittelwerte betragen demnach
für Diploide 20,5—22,5 {x, für Tetraploide 21,4—24,3 (j.. Abb. 22 stellt die
Summen der in Abb. 18 und 19 gezeichneten Kurven dar. Die Werte für
die diploiden Pflanzen wurden aus rechnerischen Gründen verdoppelt.
Es zeigt sich deutlich, daß bei den Diploiden der Hauptanteil der Kurve
unter, bei den Tetraploiden über dem gemeinsamen Höchstwert von 22 [i
liegt. Es ist also immerhin ein gewisser Unterschied in der Pollengröße der
beiden Sippen vorhanden. Dieser reicht jedoch, außer vielleicht bei sehr
niederen oder sehr hohen Mittelwerten nicht aus, eine bestimmte Pflanze
mit Sicherheit als diploid oder tetraploid anzusprechen.

Einer weiteren Methode zum raschen Ermitteln des Ploidiegrades liegt
eine Tatsache zugrunde, von der TISCHLER 1954: 228 schreibt, daß durch
Genomverdopplung die Zahl der Austrittsstellen für den Pollenschlauch
vermehrt werde. FUNKE 1956 untersuchte neben colchiciniertem Material
auch wild lebende Pflanzen, darunter aus der Familie der Cruciferen mehrere
Brassica-Arten. Während stets 100% der diploiden Pflanzen drei Keim-
poren aufwiesen, lag dieser Prozentsatz bei tetraploiden um 80. Der Rest
besaß vier Keimporen. Nach der Arbeitsvorschrift von FUNKE 1956 unter-
suchte ich daraufhin Pollen von C. amara in Karmineisessig. Bis auf wenige
Pflanzen, bei denen man die Austrittsstellen schlecht sehen konnte, zeigten
jedoch alle Diploiden und Tetraploiden ausschließlich Pollen mit drei
Keimporen. Diese Tatsache ist aber nicht außergewöhnlich, da schon

Abb. 17 — 22. C. amara. Abb. 17 — 19. Häufigkeitsdiagramme der Pollen-
körner. Abszisse: Pollengröße in \x, Ordinate: Anzahl der Pollenkörner. Jede
Kurve gilt für 100 Pollenkörner. — Abb. 17. Pollen aus früh bzw. spät sich
entwickelnden Blüten von zwei Pflanzen einer Population aus dem Nockgebiet.
1. Pflanze: 1. Blüte ( ); 7. Blüte ( ); 8. (letzte) Blüte
( ); 2. Pflanze: 2. Blüte (— ); 12. Blüte (_• • - • • - • •_) ;
13. (letzte) Blüte ( — ••• — ). — Abb. 18. Pollen von zehn diploiden Pflanzen,
und zwar von vier Pflanzen aus Populationen (71, 142), deren Chromosomenzahl
festgestellt wurde ( ), und von sechs Pflanzen aus Gebieten Polens
(WA), in denen nur diploide Pflanzen nachgewiesen sind (— — — —). —
Abb. 19. Pollen von 20 tetraploiden Pflanzen aus Populationen, deren Chromo-
somenzahl festgestellt wurde (3, 16, 19, 20, 35, 47, 50, 59, 73, 98, 100, 118, 126,
127, 129, 136 und einer Pflanze aus den Dolomiten). — Abb. 20. Blockdiagramm,
gebildet aus den arithmetischen Mittelwerten der Abb. 18. — Abb. 21. Block-
diagramm, gebildet aus den arithmetischen Mittelwerten der Abb. 19. —
Abb. 22. Summenkurven der Einzelwerte für die diploiden Pflanzen aus Abb. 18,
wobei die Werte aus rechnerischen Gründen verdoppelt wurden ( ),
und für die tetraploiden Pflanzen aus Abb. 19 (— — — —).
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BABCOCK & STEBBINS 1938: 8 an Crepis beobachten konnten, daß bei den
Polyploiden einiger Arten die Keimporenzahl vermehrt ist, während sie
bei anderen gleich bleibt. Bei C. amara unterscheiden sich jedenfalls Diploide
und Tetraploide auch in dieser Hinsicht nicht.

3.2.4.3. Schließzellenchloroplasten

MOCHIZUKI & SUEOKA 1955 berichten, daß die Chloroplastenzahl der
Schließzellen mit dem Ploidiegrad ansteigt. Nach der von BUTTERFASS

1958, 1959 beschriebenen und mit Erfolg angewendeten Methode versuchte
ich, die Piastiden mit Jodjodkali zu färben. Es war jedoch nicht möglich,
die Chloroplasten zu zählen, da sich zwar die zahlreichen, darin enthaltenen
Stärkekörner anfärbten, die Umrisse der Piastiden aber nicht sicher erkenn-
bar waren. Die Methode wäre vielleicht noch an einer größeren Zahl geeig-
neter Pflanzen näher zu prüfen.

4. Verbreitung

Um die näher untersuchten ostalpinen Vorkommen von C. amara
richtig auf das Gesamtareal der Art beziehen zu können, ist es notwendig,
zunächst diejenigen Angaben zusammenzustellen, die ein allgemeines Bild
des Areals der Art ergeben. In diesem Abschnitt konnte ich mich begreif-
licherweise nur auf die in nicht geringer Zahl vorliegenden Angaben des
Schrifttums stützen.

4.1. Areal

Die allgemeine Verbreitung von C. amara umschreibt BOISSIER 1867:
162 mit „Europa sept. et media. Sibiria Altaica", NYMAN 1867: 314 mit
,,Utbr. genom nästan heia Europa (undant. Portugal, Spanien, Corsica,
Sardinien, Grekland); i Siberien" und NYMAN 1878: 37 mit „Eur. omn.
exe. Lusit., Hisp. plur., Türe, plur., Graec."

WILLKOMM & LANGE 1880: 825 geben als Verbreitungsgebiet an:
„Europa sept. et media, Ital., Sicil., Türe, Sibir. Altaica" und für Spanien
Funde aus mehreren Landschaften: „Hispaniae boreal., central, et oriental,
passim: in Gallec. . . . , Astur. . . . , Cast, utraque . . . , Aragon. . . . , Catal.
. . . " Bezüglich der Landschaft Galicien vgl. auch noch MERINO 1905: 142.
Gerade Angaben aus Spanien sind jedoch bei den meisten späteren For-
schern nicht zu finden. Erst HEYWOOD 1961 b: 50 nennt C. amara wieder
für Spanien, ohne aber die Vorkommen näher zu bezeichnen. Bei PRANTL

1891: 185 heißt es ,,an Ufern in Europa und Sibirien", bei SCHULZ 1903:
498 (der die Gattung Cardamine monographisch bearbeitet) ,,Fere tota
Europa; Asia in Anatolia boreali et in m. Altai", bei WAGNER 1905: 293
, , . . . weit verbreitet über Europa und das gemässigte Asien . . " und bei
HETJKELS 1909: 263 „Voorhomen in Europa en in Nederland ... vooral in
Midden- en Noord-Europa." BUSCH 1915: 253 umschreibt das Areal mit

©Verlag Ferdinand Berger & Söhne Ges.m.b.H., Horn, Austria, download unter www.biologiezentrum.at



191

,,Europa! fere tota, Asia Minor" und stellt es auf einer Punktkarte dar,
die ich als Grundlage meiner Karte 3 benutzt habe. Über diese Punktkarte
gehen die meisten späteren Autoren im Großen und Ganzen nicht hinaus,
so z. B. HEGI & SCHMID 1919: 349: „Europa (im Norden bis Lancaster in
England, in Skandinavien bis zum 64° 30' n. Br.; im Süden bis zu den

0* 20* 40° 60* 80* tOO* 120* 140" 160* 180

Karte 3 (Näheres im Text)

Pyrenäen, bis in den zentralen Apennin und bis in die nördlichen Balkan-
länder); Kleinasien, Altai." Weniger genau beschreiben das Areal SCHULZ

1936: 530 ,,fast ganz Europa, nördliches Anatolien, Altai" und COSTE

1937: 104 „Europe, surtout centrale et boreale; Siberie".
BUSCH 1939: 163 bezieht sich auf die schon besprochene Karte von

BUSCH 1915 und nennt mehrere Angaben, von denen ich zwei zusätzlich
eingetragen habe. CLAPHAM 1952: 205 gibt ein im Vergleich dazu etwas
erweitertes Gebiet an „Great Britain from Aberdeen southwards, and in
N. E. Ireland . . . Throughout Europe from 64° 30' N. in Sweden to the
Pyrenees, C. Appennines and N. Balkans; Asia Minor; Altai." Die hier
beschriebene Nordgrenze wird ohne wesentliche Unterschiede gleichzeitig
von LID 1952: 344 , , . . . nord til Grong og Vikna" genannt; auch die älteren
Angaben von HARTMAN/HARTMAN 1879: 188 ,,Sk.-Ängml. och Um. Lpm.
Öl. Gottl. ... N. till Trondhj.", BLYTT/DAHL 1904: 369 „ . . til Overhalden
(64° 30') . . " , HERMANN 1912: 226 „ . . nördlich bis Overhalden [64° 30'],
Norrland, in F bis etwa 63° 15'", LINDMAN 1926: 310 „Sk.-s. Lpl. . . . "
stimmen damit überein. Nur in der Karte von PERRING & WALTERS 1962:
44 sind in Schottland auch nördlich von Aberdeen noch Funde eingetragen,
und zwar nordwestlich bis zum Kaledonischen Kanal.
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Recht allgemein gehalten sind die Angaben von FENAROLI 1955: 151
,,Alpi, Appennini, Corsica [Eurasia]" und NYA.RA.DY 1955: 267 „Europa,
Asia Micä, Mtü Altai." Genau umgrenzt wurde das Areal jedoch wieder
von HEBMANN 1956: 473 ,,W. u. n. bis NO.-Irld., Clydeinseln, Aberdeen,
Grong, z. Äng.-Älv, Vasa, Onega K. u. z. unteren Dwina (64° 10'). Sw. bis
z. d. Pyr. S. bis Kors. u. n. Ah. Hh. so. bis Hämus, Witoscha, Rila, Pirin
u. Rhod. Kl.-Asien, Altai" und LAWALREE 1957: 317 „Europe presque
entiere; vers le Nord, en Scandinavie jusque vers 64° L. N. avec une localite
isolee vers 68° L. N., et en Finlande jusque vers 63° L. N.; vers le Sud
jusque dans les Pyrenees, l'Italie centrale et le nord des Balkans. — Anatolie
septentrionale, Armenie, Altai."

Diese beiden letzten Angaben decken einander fast vollständig, nur
gibt LAWALREE 1957 in Skandinavien außerhalb des zusammenhängenden
Areals noch einen Punkt an, der jedoch auch schon in der Punktkarte von
HUI/TEN 1950: 233 für dieses Gebiet zu finden ist. Weiters führt LÖVKVIST

1957: 425 in Schweden bei ca. 68° n. Br. einen Fundpunkt (Jukkasjärvi,
Tornehamn in Lappland) an, der jedoch nicht mit dem oben genannten
identisch ist. MARKGRAF 1960: 202 zitiert HERMANN 1956, ergänzt aber
durch ,,toskanischer Apennin (im Casentino am oberen Arno) . . " und
„ . . . Grong (in Värmland)".

Auf Angaben, die sich auf Funde innerhalb der umschriebenen Grenzen
beziehen, möchte ich hier verzichten, obwohl z. B. den sehr eingehenden
Fundortslisten von SCHULZ 1903 ein nicht geringes Gewicht zukommt.

Nahezu alle Forscher sind sich also darüber einig, daß sich das Gesamt-
areal von C. amara über Teile von Europa und Asien erstreckt. Einen Son-
derfall stellt wohl FIORI 1924: 581 dar, der darüber hinausgeht und zusätz-
lich ein Areal in Südamerika nennt: „Eur. As. min. Altai Patag. Magell."
Dieser Punkt wäre noch zu klären.

Aus den oben genannten Gründen habe ich es für zweckmäßig gehalten,
in meiner Karte 3 die als Grundlage gewählte Punktkarte von BUSCH
1915: 253 nur durch die wenigen darüber hinausgehenden, einigermaßen
glaubwürdigen Angaben aus dem Gebiet des europäischen Teilareals zu
ergänzen. Das von CLAPHAM 1952: 205 bzw. HERMANN 1956: 473 angegebene
Gebiet habe ich mit einer Linie umgrenzt; außerhalb dieses Gebietes gele-
gene Fundstellen in Spanien (WILLKOMM & LANGE 1880: 825), in Skandi-
navien (HULTEN 1950: 906 und LÖVKVIST 1957: 425) und in Schottland
(PERRING & WALTERS 1962: 44) wurden durch -0- bezeichnet. Im asiati-
schen Teil wurden, wie oben erwähnt, zwei Punkte nach BUSCH 1939: 163
zusätzlich eingetragen.

An dem riesigen Areal der Art hat der Alpen-Ostrand nur einen ver-
schwindend kleinen Anteil. Für den österreichischen Abschnitt wird
G. amara allgemein als verbreitet angegeben, so von HAYEK 1909: 483
in der Steiermark als , , . . . verbreitet . . .", von HEGI & SCHMID 1919: 349
als „In Öster re ich . . verbreitet", von FRITSCH 1922: 161 als „Verbr.",
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von JANCHEN 1958: 218 als „Verbr." Für den jugoslavischen Anteil des
Alpen-Ostrandes bezeichnet MAYER 1952: 84 die Art als zerstreut im
ganzen Gebiet („Raztreseno po vsem ozemlju.").

Über die Höhenverbreitung der Art gehen die Meinungen weit ausein-
ander. Aber im allgemeinen ersieht man daraus, daß die Art von der Ebene
bis ins Gebirge ansteigt, und zwar nach MARKGRAF 1960: 202 in den Alpen
in Höhen von über 2400 m, nach HERMANN 1956: 473 in Südnorwegen bis
1000 m, in den Alpen bis 2470 m, nach OBERDORFER 1962: 425 in den
Alpen bis 1860 m. In Österreich ist sie nach JANCHEN 1958: 218 „von der
Bergstufe bis in die höhere Voralpenstufe mßg. hfg., in niederen Lagen
slt." In den südlichen Teilen ihres Areals hat sie nach WAGNER 1905: 293
als Gebirgspflanze zu gelten.

In den zitierten Florenwerken wurde auf die Unterschiede in der Ver-
breitung bei diploiden und tetraploiden Pflanzen keine Rücksicht genom-
men, außer bei MARKGRAF I960: 202, der wörtlich schreibt: , , . . in den
Alpen bis über 2400 m ansteigend und dort tetraploid." In meiner Karte 1
wurden alle genauen diesbezüglichen Angaben verwertet (vgl. die Fundorts-
liste in Abschnitt 3.1.; für den Alpen-Ostrand vgl. Karte 2 und die Fundorts-
liste in Abschnitt 3.2.). Diploide wurden demnach in Schweden, Dänemark,
Nordirland, England, Frankreich, Polen, Deutschland und Österreich gefun-
den (hier bis jetzt nur im Östlichen Alpenvorland und im Grazer Bergland),
Tetraploide in Österreich und Italien, jedenfalls nur im alpinen Bereich
(dazu vgl. auch Abschnitt 6.). In der Höhenverbreitung konnte kein
Unterschied festgestellt werden.

4.2. Arealtyp

Über die Zugehörigkeit zu einem bestimmten Arealtyp werden ver-
schiedene Ansichten vertreten. VOLLMANN 1914: 309 bezeichnet C. amara
als eurosibirisch, BUSCH 1939: 163 als paläarktische Art; MEUSEL 1943a, b,
der sich mit der Bemerkung „vereinzelt bis Altai" auf die Karte von
BUSCH 1915: 253 bezieht (MEUSEL 1943 b : (L) 55), betrachtet die Pflanze
als süd-mitteleuropäisches Element (se-me) innerhalb der europäisch-
boreomeridionalen Arten, die dem boreomeridional-(sub)montan-ozeani-
schen Arealtypsnkreis des boreomeridional-(sub)montanen Arealgürtels
angehören (MEUSEL 1943 a: 351—355, 1943b: X—XI). Allerdings stellt
G. amara für MEUSEL 1943 a: 355 einen jener Grenzfälle dar, die sich aus
der „verschieden starken meridionalen Entfaltung der se-me Arten"
ergeben.

HULTEN 1950: 66*—68* zählt die Art mit dem Zusatz „Även öster
om Ural" zu „Grupp 26. Västeuropeiska-mellansibirska växter". CHRISTI-

ANSEN 1953: 246 verwendet den Ausdruck „eurasiatisch", der jetzt allge-
mein gebräuchlich ist, ebenso auch MARKGRAF 1960: 202 in der Bezeich-
nung „eurasiatisch-nordmediterran"; OBERDORFER 1962: 425 nennt die
Art ,, (no-)eurassubozean(-smed)''.
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Die große Spannweite zwischen den Ausdrücken ,,eurosibirisch" bis
„süd-mitteleuropäisch" kam wohl dadurch zustande, daß den betreffenden
Autoren verschiedene Verbreitungsangaben vorlagen, die oft nur einen
Teil des Gesamtareals umfaßten. Nach meinem Dafürhalten kennzeichnet
die von MARKGRAF 1960 gewählte Ausdrucksweise den Arealtyp von
C. amara am anschaulichsten.

5. Standort und Soziologie

C. amara bevorzugt feuchte, ja geradezu nasse Standorte. Zwar heißt
es bei LINNAEUS 1753: 656 nur „Habitat in ... nemoribus", doch schon bei
LINNAEUS 1755: 230 finden wir „Habitat in . . . rivulis frequens". KOCH

1843: 47 schreibt ,,Ad fontes, in fossis aqua pura repletis et in locis udis
sylvarum" und gibt damit eine gute Charakteristik des Standortes. SCHULZ

1903: 497 ist etwas ausführlicher: „Hab. praesertim ad aquam puram; in
humidis umbrosis silvaticis, alnetis, ad fossas, fontes, rivulos, torrentes,
interdum in regionem alpinam adscendens" und HAYEK 1909: 483 gibt
für die Steiermark an: „An Quellen, Bächen, in Wassergräben, verbreitet
bis in die Krummholzregion und besonders in höheren Lagen sehr häufig",
was ich für mein Untersuchungsgebiet nur bestätigen kann.

In neuerer Zeit wird vor allem auch auf die Bodenbeschaffenheit des
Standortes und die in Betracht kommenden Pflanzengesellschaften geachtet.
So bezeichnet BRAUN-BLANQUET 1949: 285 C. amara als eine der Assozia-
tions-Charakterarten der Assoziation Cardaminetum amarae (RUBEL)

BBJ.-BL., die dem Verband Cardamineto-Montion BR.-BL. der Ordnung
Montio-Cardaminetalia PAWLOWSKI innerhalb der Klasse Montio-Carda-
minetea BR.-BL. & Tx. angehört. OBERDÖRFER 1962: 425 schreibt über
C. amara: „zerstr. in Quellfluren od. Erlenbruchwäld., (an ^ beschatt.)
Bächen u. Gräben, auf sickernass. od. i rasch durchflut., nährstoff- u.
basenreich., mild-mäß. sauer humos., sandig, od. rein. Lehm- u. Tonböden
od. torfig. Böden (Gleiböden) . . . oft mit Chrysosplenium oppositij. od.
Caltha minor in mont.-subalp. Lagen, Char. d. Cardaminetum amarae
(Cardamino-Montion), in Tief lagen mehr an Gräben im Alnion od. Alno-
Padion" — hingegen CLAPHAM 1952: 205: „ A groundflora dominant in aider
woods with moving ground-water, and occurring in other types of
damp woodland" und CHRISTIANSEN 1953: 246: „Namentlich in
Quellsümpfen, bes. Waldquellen. Tx. 1937: Kennart des Cardamine-
tum amarae subatlanticum (Br.-Bl.) Tx." Auch HEUKELS & OOSTSTROOM

1956: 275 zählen G. amara zum Cardaminetum amarae subatlanticum des
Verbandes Cardamineto-Montion. Bei MARKGRAF 1960: 201 schließlich
finden wir unter „Vorkommen": „Häufig an Quellen, Gräben und Bächen
mit schnell oder mäßig schnell fließendem, sickerndem Wasser auf naß-
humosen (zum Teil torfigen) Lehm- und Tonböden, im Gebirge vor allem an
Quellen und Quellbächen mit Chrysosplenium oppositifolium, Stellaria
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alsine oder Galiha minor als Charakterart des Cardaminetum amarae
BR.-BL. 26 (Cardamino-Montion), in der Ebene seltener und mehr an
Gräben in Erlenauen- und Erlenbruchwäldern".

Ich selbst konnte feststellen, daß 0. amara sehr häufig unmittelbar in
fließendem Wasser wächst, meist auf sandigem Grund, und fast immer so,
daß schon die untersten Blätter aus dem Wasser ragen. Allerdings bevor-
zugt die Art Quellen bis kleine Bäche oder Rinnsale. An größeren Bächen
oder gar Flüssen traf ich C. amara nur selten an, es sei denn am Rande von
Tümpeln in deren Nähe. Im Quellfiurenbereich der alpinen Stufe fand ich
sie manchmal gemeinsam mit C. rivularis SCHUR in feuchten Grasflecken;
in den weitaus häufigeren Fällen scheint C. amara jedoch im Gegensatz zu
C. rivularis sandigen Untergrund vorzuziehen.

Schließlich wäre noch zu sagen, daß die Art, wie ich immer wieder
beobachten konnte, vor allem in der Ebene schattige Stellen bevorzugt
(über Licht- und Schattenpflanzen vgl. Abschnitt 2.2.). An stark beschatte-
ten Standorten besonders der alpinen Stufe scheinen die Pflanzen auch bei
relativ geringerem Feuchtigkeitsgehalt des Standortes gut gedeihen zu
können.

Infolge der von der Ebene bis in die Bergstufe reichenden Höhenver-
breitung besitzt G. amara eine große Anzahl verschiedener Begleitpfianzen,
von denen ich nur die wichtigsten aufzähle, die ich in meinem Unter-
suchungsgebiet feststellen konnte. So fand ich im Alpenvorland: Berula
erecta, Gardamine pratensis, C. flexuosa, Carex acutiformis, C. brizoides,
Galtha palustris, Orchis latifolia, Valeriana tripteris, in der alpinen Stufe
des Ostalpen-Randgebirges: Arabis alpina, A. Jacquinii, Allium sibiricum,
Cardamine rivularis, Carex frigida, Galtha palustris, Crocus napolitanus,
Doronicum cataractarum, Epilobium alsinefolium, E. nutans, Saxifraga
aizoides, S. stellaris subsp. prolifera, Swertia perennis, Veratrum album,
Veronica Beccabunga.

Hinweise, die auf Unterschiede in der Soziologie von diploider und
tetraploider C. amara deuten würden, konnten im Schrifttum nicht ge-
funden werden.

6. Diskussion

Nach Abschluß der praktischen Untersuchungen ergab sich folgendes
Bild: G. amara weist zwei euploide Chromosomenrassen auf, eine diploide
mit 2n = 16 und eine tetraploide mit 2n = 32. Diese beiden Sippen sind
morphologisch nicht sicher zu trennen (vgl. Abschnitt 3.2.4.). In der Pollen-
größe treten zwar geringe Unterschiede auf, diese sind auch statistisch
noch zu erfassen, besitzen aber zu wenig diagnostischen Wert (vgl. Ab-
schnitt 3.2.4.2.). Nur in der Verbreitung scheinen die beiden Sippen nicht
übereinzustimmen. Nach allen bisherigen Untersuchungen kommt den
Diploiden das größere Areal zu. Es erstreckt sich, soweit man dies aus den

13*

©Verlag Ferdinand Berger & Söhne Ges.m.b.H., Horn, Austria, download unter www.biologiezentrum.at



196

oft spärlichen Fundpunkten schließen kann, fast über das ganze Verbrei-
tungsgebiet (vgl. Karte 1 und 3). Lediglich im Bereich der Alpen, genauer
der Ostalpen, von wo allein Angaben vorliegen (westlichster Punkt in den
Südtiroler Dolomiten), konnte das Vorkommen von Tetraploiden fest-
gestellt werden (vgl. Karte 1 und 2). Hier siedeln die Polyploiden nun
nicht nur in höheren Lagen, sondern auch in den Tälern, so in den Murauen
südlich von Graz, die allerdings nicht mehr streng zu den Ostalpen, sondern
bereits zum Östlichen Alpenvorland zu rechnen sind. Andererseits fand ich
eine diploide Population im Grazer Bergland, innerhalb der Ostgrenze des
Areals der Tetraploiden. Das läßt vermuten, daß hier im Bereich des Alpen-
Ostrandes die beiden Chromosomenrassen ohne scharfe Grenze aufeinander-
stoßen. Ähnliche Verhältnisse, wie sie C. amara in ihrer Verbreitung auf-
weist, sind von Biscutella laevigata bekannt. MANTON 1934 konnte für diese
Art Diploide und Tetraploide feststellen; auch hier bewohnt die Sippe
höheren Ploidiegrades die Alpen einschließlich ihrer Täler. Während nach
MANTON 1934 die Diploiden mindestens inter- wenn nicht präglazialen
Ursprungs sind, konnten die Tetraploiden erst nach dem Rückzug der
Gletscher in die Alpen einwandern. Dies könnte auch bei C. amara der Fall
gewesen sein.

Im allgemeinen kann man beobachten, daß polyploide Sippen ein von
dem ihrer diploiden Verwandten verschiedenes Areal bewohnen. Es wird
ihnen eine bessere Kolonisierfähigkeit zugeschrieben. Diese wird, wie man
heute annimmt, nicht durch Polyploidie an sich hervorgerufen; vielmehr
weisen Polyploide durch vermehrte neue Genkombinationen eine größere
Zahl von verschiedenen Biotypen auf, wodurch sie beim Besiedeln von
Neuland Diploiden überlegen sind (vgl. EHRENDORFER 1949, STEBBINS

1950, TISCHLER & WULFF 1956, SWANSON 1957, MERXMÜLLER 1958,

REESE 1958, 1961 a, b). Dies wird auch als Grund für das Überwiegen der
Polyploiden in den pleistozän vereisten Gebieten Nordeuropas angegeben.

Für die Schweizer Alpen stellte FAVARGER 1957 (vgl. auch FAVARGER

1949, 1953, 1959) andere Verhältnisse fest: Polyploide seien hier selten;
ja in der höheren alpinen Stufe (etage nival) komme außer Envpetrum
nigrum keine polyploide Sippe vor, die in den Ebenen Mitteleuropas nur
diploide Verwandte hätte. Diese merkwürdige Tatsache wird durch die
Annahme erklärt, die Diploiden hätten die Eiszeit auf Nunatakkern und
in Refugien überdauert und dann nach dem Zurückweichen der Gletscher
verhältnismäßig rasch von dem gesamten Gebiet Besitz ergreifen können,
da die Entfernungen wesentlich geringer waren als in Nordeuropa (vgl.
FAVARGER 1957). Nach REESE 1961b deckt sich vielleicht FAVARGERS

,,etage nival" sogar mit den Nunatakkern, was den hohen Anteil der
Diploiden in dieser Stufe noch leichter verständlich machen würde. Mangels
einer eindeutigen Definition dieser Stufe kann ich leider nicht einmal
beurteilen, ob C. amara dort überhaupt vorkommt. Selbst dann wäre es
aber fraglich, ob die von FAVARGER in der Schweiz festgestellten Verhält-
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nisse auch für die Ostalpen gültig sind. Für die Westalpen liegen von
C. amara leider noch keine Chromosomenzahlen vor.

Aus den Gegebenheiten am Alpen-Ostrand könnte man schließen,
daß die diploide Sippe aus irgendeinem Grunde die Eiszeit nicht auf alpi-
nen Nunatakkern überlebte, die tetraploide am Rande der Gletscher ent-
stand und von dort mit dem Zurückweichen des Eises in das Innere der
Alpen vordrang; dabei waren die Tetraploiden, wie oben gesagt, durch ihren
Biotypenreichtum den Diploiden gegenüber im Vorteil. Es bleibt allerdings
fraglich, warum in Nordeuropa und vor allem in der Tatra, wo den Alpen
noch ähnlichere Bedingungen herrschten als im Norden, sich nicht ebenfalls
Tetraploide behaupten beziehungsweise durchsetzen konnten. Auch hier
finden wir wieder eine Parallele zum Verhalten von Biscutella laevigata,
deren Pflanzen in der Tatra in hohen Lagen und in den Tälern nach
SKALINSKA 1950: 52 ebenso wie C. amara nach BANACH 1950, BANACH-

POGAN 1955 ausschließlich diploid sind. Eine Erklärung dafür wurde bis
jetzt noch nicht gegeben. Um einer Lösung näher zu kommen, wird es
nötig sein, die genaue Verbreitung der Sippen festzustellen. Es müßten
vor allem G. amara -Pflanzen aus den Westalpen untersucht werden, ferner
aus den Alpenrandgebieten, aber auch von anderen Gebirgszügen, wie
Apennin und Pyrenäen.

Weiters erhebt sich die Frage, auf welche Weise die tetraploide Sippe
von C. amara entstanden sein könnte, ob sie auto- oder allopolyploid ist.
Dazu ist es zuerst nötig, die Begriffe zu klären.

Unter Autopolyploiden i. e. S. verstehe ich nur jene Polyploiden, die
nicht hybridogenen Ursprungs sind, unter Allopolyploiden i. e. S. jene, die
nach Kreuzungen zweier Arten oder Gattungen entstanden sind (vgl.
MERXMÜLLER 1958, HEYWOOD 1961a, LÖVE 1961). Dazwischen gibt es
jedoch zahlreiche Übergänge, die LÖVE 1961 als Hemiauto- bzw. Hemiallo-
polyploide bezeichnet, und zu denen auch die Segment-Allopolyploiden
nach STEBBINS 1950 zu rechnen sind. Autopolyploidie i. e. S. wird meist als
sehr wenig bedeutend aufgefaßt (vgl. TISCHLER 1942: 716—717, STEBBINS

1950: 316, EHREND ORFER 1959: 338), hauptsächlich deshalb, weil das
damit verbundene Auftreten von Multivalenten in der Meiose weitgehende
Sterilität nach sich zieht. Dies ist bei tetraploider C. amara nicht der Fall,
der Pollen ist stets voll fertil (vgl. Abschnitt 3.2.4.2.). Andererseits spricht
die Tatsache, daß die tetraploide Sippe von der diploiden morphologisch
nicht zu trennen ist, gegen eine Entstehung aus zwei verschiedenen Arten,
also gegen Allopolyploidie i. e. S., da wohl auch der zweite Elternteil sich
irgendwie phänotypisch auswirken würde. Einen Ausweg sehe ich darin,
anzunehmen, eine Hybride aus einer infraspezifischen Kreuzung sei poly-
ploid geworden. Ohne ein genaues Studium der Meiose müssen derartige
Erörterungen jedoch rein theoretisch bleiben.

Zuletzt soll noch die Frage besprochen werden, ob jeder der beiden
Sippen ein selbständiger Name zugebilligt werden kann. Es waren ja keine
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ausreichenden morphologischen Merkmale festzustellen, die ein Abtrennen
rechtfertigten. Die Unterschiede sind ausschließlich cytologischer und
geographischer Natur. Es handelt sich also um zwei infraspezifische Chromo-
somenrassen, deren Bestehen jedoch von LÖVE 1951, 1961 ganz allgemein
in Frage gestellt wird; für Nordwesteuropa glaubt er dies beweisen zu
können. LÖVE meint vielmehr, daß die Unterschiede zwar oft gering, aber
doch immer vorhanden seien, so daß es nur darauf ankomme, sie zu ent-
decken (vgl. auch LÖVE 1953). Dann jedoch seien die Sippen unbedingt
als Arten zu behandeln. Das wichtigste Argument dafür sind die Sterili-
tätsbarrieren, die auch nach LÖVE 1953 stets vorhanden seien (vgl.
NANNFELDT 1938). An C. amara führte ich selbst keine Kreuzungsver-
suche zwischen Diploiden und Tetraploiden durch, wohl aber LÖVKVIST

1957. Wenn auch einige Samen ausgebildet wurden, so deutet das Ergebnis
doch auf Sterilitätsbarrieren, obwohl die Versuchsbedingungen vielleicht
nicht ganz einwandfrei waren. Die Pflanzen waren nicht emaskuliert;
dazu nimmt LÖVKVIST 1957: 433 an, daß „pollen tubes of legitimate pollen
may have helped the tubes of the illegitimate pollen . . . to reach the
embryo sacs." Wie kann man nun wissen, ob nicht nur „legitimate pollen"
an der Befruchtung selbst beteiligt war ? Ein Vergleich des Ergebnisses
mit dem aus Bestäubungsversuchen zwischen Diploiden läßt vermuten, daß
dies der Fall war.

Im übrigen werden Stimmen laut, die darauf aufmerksam machen,
daß Sterilitätsbarrieren nicht unbedingt zur Artentrennung erforderlich
sind beziehungsweise auch nicht sicher dahinführen. So können nach
HEYWOOD 1961 a innerhalb einer Art an Angehörigen verschiedener Ploidie-
stufen die gleichen Abänderungen auftreten. Auch können an jungen
Polyploiden genetische und morphologische Unterschiede fehlen und erst
im Laufe der Zeit gebildet werden. Je nach dem Grad der fortschreitenden
Differenzierung bezeichnet HEYWOOD 1961a: 182 im Anschluß an BURNETT

1955: 36, 37 solche Sippen als „cryptic", „semicryptic" oder „distinct".
Kryptische Polyploide beschreibt z. B. LARSEN 1957 bei Lathyrus pratensis;
hier sind wie bei O. amara die cytologischen Unterschiede nur mit geo-
graphischen verbunden. LARSEN gibt diesen Polyplotypen keinen infra-
spezifischen Rang, wie auch BURNETTS Beispiel für eine kryptische Sippe
keinen Namen trägt.

Unter anderen warnen TURRILL 1949: 114, FAVARGER 1956, HEDBERG

1957, 1958 ausdrücklich vor einem Überbewerten der cytologischen Befunde,
da sonst die allgemein anerkannten Rangstufen des Systems viel von ihrer
Gültigkeit einbüßen könnten. Unser System ist im wesentlichen morpholo-
gisch begründet (vgl. MANSFELD 1958: 41, JONES 1961: 866) und sieht für
Sippen, die nur cytologische, wenn auch an Arealteile gebundene Unter-
schiede aufweisen, keine besonderen Rangstufen vor. So sollten nach einem
Vorschlag von VALENTINE & HEYWOOD 1961: 945 in der geplanten Flora
Europaea kryptische Chromosomenrassen nicht eigens benannt, wohl aber

©Verlag Ferdinand Berger & Söhne Ges.m.b.H., Horn, Austria, download unter www.biologiezentrum.at



199

ihr Auftreten und, so weit bekannt, ihre Verbreitung festgehalten werden.
Beim jetzigen Stand der Untersuchungen weisen sowohl das verhält-

nismäßig kleine Areal der tetraploiden C. amara als auch die fehlende
morphologische Differenzierung auf eine junge, noch in ihrer Entwicklung
und Ausbreitung begriffene Sippe hin, der jedoch vorläufig kein eigener
Name zusteht.

7. Zusammenfassung

(1) C. amara ist eine gut abgegrenzte Art, die einen großen Abände-
rungsspielraum aufweist, der jedoch nicht dazu berechtigt, sie in einzelne
Sippen zu gliedern. Selbst die Sippe Opicii kann mangels stets wieder-
kehrender Merkmale nicht aufrecht erhalten werden.

(2) Es werden die wichtigsten Theorien besprochen, die zum Problem
des Cruciferendiagramms aufgestellt wurden; davon scheint die Abort-
theorie wohl kaum mehr Bedeutung zu haben und die Blütenstandstheorie
noch durch zu wenig Beweise gestützt zu sein. Es wird die Verdopplungs-
theorie vertreten und in diesem Sinne auch das theoretische Diagramm und
die Formel von C. amara gebildet.

(3) C. amara besitzt zwei euploide Chromosomenrassen mit den soma-
tischen Zahlen 2n = 16 (diploid) und 2n = 32 (tetraploid).

(4) Das Areal der Art erstreckt sich nahezu über ganz Europa ohne den
äußersten Norden, Westen und Süden, und in Asien vereinzelt bis zum
Altai.

(5) Die Diploiden scheinen fast das ganze europäische Areal zu be-
wohnen, Tetraploide wurden bis jetzt lediglich in den Alpen, genauer in
den Ostalpen gefunden. Hier konnte die diploide Sippe erst einmal, und zwar
am äußersten Alpen-Ostrande, festgestellt werden.

(6) Ein Zusammenhang zwischen Chromosomenzahl und Morphologie
dieser beiden Sippen konnte nicht gefunden werden. Selbst die Mittelwerte
des Pollens zeigen laut Statistik keinen eindeutigen Unterschied.

(7) In unserem auf der Morphologie aufbauenden System konnte daher
diesen Sippen weder Artrang noch eine infraspezifische Bezeichnung zuge-
sprochen werden.

(8) Bei den Tetraploiden könnte es sich um eine junge Sippe handeln,
deren Areal noch engbegrenzt ist und die erst am Beginne ihrer morpholo-
gischen Differenzierung steht.
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