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Probleme und Resultate variationsstatistischer
Untersuchungen an Bliiten und Bliitenstinden.

Von Paul Vogler.

Als ich in letzter Zeit einige neue variationsstatistische
Beobachtungen fiir die Publikation zusammenstellte, war ich
cenitigt, etwas einldBlicher als sonst der Literatur nach-
zugehen. Und als ich endlich so viele, sonst weitzerstreute
Arbeiten beisammen hatte, da fand ich, da es eine wohl
nicht ganz undankbare Arbeit sein konnte, nun die Gelegen-
heit gerade zu beniitzen zu einer Art Sammelreferat iiber den
hentigen Stand der mich interessierenden Fragen. So ist die
vorliegende Arbeit entstanden.

Wenn ich mir auch Miihe gab, alle mir erreichbare Lite-
ratur aufzutreiben, so kann mir doch noch manches entgangen
sein. Manches andere liegt vielleicht auch noch, mir unzu-
ginglich, verborgen in amerikanischen und anderen ,, Berichten“.
[tem, ich glaube doch, aus dem, was ich benutzen konnte,
ein wirkliches Bild unseres heutigen Wissens und der sich
daran anschlieBenden Probleme, die mit variationsstatistischen
Methoden angegriffen werden konnen, zu geben.

Allerdings beschriankte ich mich von vornherein auf ein
xebiet: auf die Variation der Anzahl gleichwertiger
Organe in Bliten und Blitenstinden, also der ,dis-
kreten Varianten“. Ferner war es mir in allererster Linie
wieder darum zu tun, moglichste Vollstindigkeit zu erreichen
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fir die Compositen, als dasjenige Kapitel, das zur Zeit
am einliBlichsten bearbeitet ist und wohl auch weiterhin am
meisten Resultate verspricht. Auch sonst diirfte das Tatsachen-
material iiber Bliitenstinde annidhernd vollstiindig beisammen
sein (namentlich auch fiir Umbelliferen). Was sich nicht mit
der Bliite beschiiftigt, habe ich nur mitgenommen, wo es zur
Iustration der anderen Verhiiltnisse mir wertvoll erschien.

Dann habe ich aber mit Absicht eine groBle Unter-
lassungssiinde begangen: die ganze Mathematik habe
ich aufier Betracht gelassen. leh kann mir nicht helfen; die
erofen mathematischen Abhandlungen iiber Kurvenberech-
nungen usw. migen ja recht interessant sein fiir den Mathe-
matiker, fiir uns Biologen sind sie wenigstens zur Zeit noch
vollstéindig unverdaulich. Ieh glaube, was wir brauchen, ist
ungefithr das, was bei Johannsen [13] zusammengestellt ist,
so klar und verstéindlich und praktisch, wie ich es sonst noch
nirgends gefunden habe. Uns tut in erster Linie not: eine
scharfe biologische Kritik unserer Resultate.

Das Literaturverzeichnis gibt eine vollstindige Uber-
sicht iiber alle die Arbeiten, die ich konsultiert habe und die
irgendwie von Bedeutung sind fiir die im Text angetinten
Fragen. Sollte irgend eine wichtigere Arbeit vergessen sein,
nun, so tut es mir leid, und ich bitte jeden, der etwas zur
Erginzung beizutragen hat, mich daranf aufmerksam zu machen.
Mit Absicht ist keine Arbeit vergessen worden!

Es sei mir gestattet, die Gelegenheit gerade zu beniitzen,
allen denjenigen, die mir im Laufe der letzten Jahre Separat-
abziige ihrer Publikationen zusandten, fir ihre Freundlichkeit
zu danken; gar manche Arbeit wire mir sonst wohl kaum zu-
giinglich gewesen. Auch der verdienstlichen Arbeit Ludwigs,
der von Zeit zu Zeit in der Zeitsehrift fiir Mathematik und
Physik die ,neue Literatur tiber Biometrie® zusammenstellt,



sei hier gedacht; er ist ein fast unentbehrlicher Fihrer fiir
jeden, der sich nach Literatur iiber unsere Frage umsehen mul.

[st so also das Literaturverzeichnis objektiv umfangreich
und inhaltsreich geworden, so war natiirlich die Beantwortung
der Frage, was soll nun in den Text hinein, vielmehr dem
subjektiven Ermessen anheimgestellt. Was ist wichtig und
interessant? heifit halt doch in den meisten Fillen: Was ist
fiir mieh wichtig und interessant?

Iech glaube aber doch, wirklich die Hauptpunkte ge-
troffen zu haben.

Zur Gliederung der Arbeit habe ich nichts weiter zu
sagen, die kleinen Kapitelitberschriften zeigen sie an. Wenn
ich besonders austithrlich der Entwicklung der Anschauungén
iiher das ,Ludwigsehe Gipfelgesetz® bei Ludwig selbst ge-
dacht habe, so hat das darin scinen Grund, dall mir diese
Frage als eine der wichtigsten erscheint, und ferner darin,
dafy gerade von Ludwig und seiner Formulierung des Gipfel-
cesetzes aus ein Hauptimpuls ging zur Anregung variations-
statistischer Untersuchungen.

Um die Hinweise auf die Literatur im Text moglichst
kurz zu machen, hegniige ich mich jeweils mit der Angabe
der Nummern des Verzeichnisses in eckiger Klammer.

Endlich habe ich noch einer Dankespflicht nachzukommen,
nimlich gegeniiber allen denjenigen, die mich unterstiitzten
durch Vermittlung der so sehr zerstreuten Literatur. Vor allem
sei aueh hier nochmals gedankt Herrn Prof. Dr. Hans Schinz,
Direktor des botanischen Museums und des botanischen Gartens
in Ziirich, der mir in freundlichster Weise die grofie Biblio-
thek seines Institutes zur Verfiigung stellte; ferner Herrn Prof.
Dr. Hescheler, der mir die simtlichen Jahrginge der Bio-
metrica aus dem zoologischen Institut der Universitiit Ziirich
vermittelte; Herrn Prof. Dr. C. Schriter, Ziirich, der mir



aus seiner Privatbibliothek eine Anzahl wichtiger Arbeiten in
Separatabziigen iiberlie3, und Herrn Prof. Dr. A. Ernst, Ziirich,
der mir ebenfalls mit Literatur aus der Bibliothek seines In-

stitutes aushalf.

Verzeichnis der untersuchten Species.

Das folgende Verzeichnis soll gestatten, rasch zu ermitteln,
ob Bliitenstand oder Bliiten einer bestimmten Art schon varia-
tionsstatistisch untersucht wurden und wo die betreffenden
Angaben zu finden sind. [Nummer des Literaturverzeichnisses
in eckiger Klammer.] Fiir Compositen und Umbelliferen wurde
moglichste Vollstindigkeit angestrebt, fiir die anderen Familien
begniige ich mich mit einigen summarischen Angaben. Die
Species sind in alphabetischer Reihenfolge aufgefithrt inner-
halb der Familien.

Die erste Zahl hinter dem Speciesnamen gibt, meist ah-
cerundet, an, auf wieviel Zihlungen sich der betreffende Autor
bei seinen Untersuchungen stiitzt, sie zeigt uns also sofort
auch, ob weitere Zihlungen notwendig sind. In runde Klammer
sind dahinter beigefiigt die Kurvengipfel, und zwar nach ihrer
Frequenz geordnet.

Compositae: a) Strahlbliiten.

Achillea millefoliwm : konstant 5, [20].
—  ptarmica: 1048 (8), [16]; 3000 (8, 10), [19].
Anthemis arvensis: 777 (19,15, 13), [10]; 1800 (8, 13, 5), [19].
—  cotula: 600 (8, 13, 11), [19].
—  tinctoria: 320 (21), [19].
Arnica montana: 760 (16, 14, 18); 231 (16, 13, 18), [31];
1000 (13, 16, 18; 11, 14), [55].
— unalascheensis: 1900 (16, 14, 13, 12), [14].
Aronicum clusiz: (scheint in der Regel 34 vorzuk.) [16].
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Aster chinensis: 1326 (21), [12].
—  novae angliae: 199 (37, 43, 57, 51), [45].
—  novi belgii: 400 (37, 41, 34, 30), [H5].
— prenanthoides: 658 (26—27); 757 (22, 26, 33, 16),
45, 46).
—  puniceus: 798 (27, 35, 37), [45].
— shortii: 226 (13), [45].
—  trimervus: 1500 (16, 14, 13), [14].
Asteronema indica : 900 (21, 26 18, 23, 26), [14].
Bellis perennis: 12,000 (34, 42, 21, 63, 16), [27].
Bidens grandiflora: ,groflere Zihlungen“ (5), [57].
Boltonia latisquama : 1500, 1500, 500, 500 (b4, 52, 61, 65,
45; 56, b4, 52, 59, 50, 64), [54].
Buphthalmum salicifolium : 500 (21, 30, 14) [55].
Calliopsis bicolor: 777 (8 = 95°/0), [5].
Centaurea cyanus: 600 (8), [19]; 1000 (8), [20].
—  jacea: 110 (13, 17/18, 21), [20].
Chrysanthemum carinatum : (21, 13, 16, 19) [3, 4].
—  coronarium: 14 (13), [19].
— amodorum : 1000 (21), [19].
— leucanthemum : 17,000 (21, 26, 13, 34, 10, 8), [19,
22]; 831 (21, 29, 36, 34, 13), [30]; 508,
324 (22, 29; 21, 26, 29), [15]; 284; 168
(33; 21, 13), [47]; 1133 (21), [37].
—  parthenum : 2500 (21, 13), [4].
— segetwm : 1000 (21), [19]; (13, 21, 26, 34), [57, 58, 59].
Coreopsis tinctoria : 495, (8), [b6].
Dimorphotheca pluvialis: 50 (13), [19].
Gallardia aristata: 500 (13, 16, 22), [44].
Helianthus annuus: 1103 (21), [63]; (34, 21, 55, 16, 13,
26), [61]. ‘
Madia clegans: ,groBe Zihlungen“ (21) [57].
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Rudbeckia hirta: 430 (13, 8), [36].
Senecio alpinus: 3100 (19, 22, 20, 21, 19, 16), [54].
— erucifolius: 500 (13), [B5].
—  fuchsw: 400 (5, 3), [19].
—  jacobaea: 109 (18), {16, 19].
—  memorensis; 500 (5), [20],
— wiscosus: 203 (5), [19].
Solidago serotina : 480 (11), [30].
— wirga aurea: (8), [20].
Tanacetum corymbosum : (21), [10].
Tussilago farfara: ,wenige Zahlungen® (um 233, 288, 377),
27].

b) Scheibenbliiten bezw. Gesamtblitenzahl

Achillea millefoliwm: 350 (Schbl. 18, 16, 13, 21), [20].
Arnica montana: (zahlreiche Gipfel) [55].
Aster novae angliae: 199 (Sehbl. 33, 37, 43, 47, 57). |45].
—  prenanthoides : 668; 7b7 (Schbl. 48/49 52/53; 42,
45, 47), [45, 46].
—  puniceus: 798 (Sehbl. 57/58, 63/64, 67/68, 73/74,
79/80) [45].
-—  shortiz: 226 (22 Schbl.), [45].
Bellis perennts: 860 (Schbl. 90, 98, 100, 110 und viele
andere), [27].
Centaurea cyanus: 300 (Total 29,26, 31, 18, Sehbl. 21), [20].
Cichorium intybus.: 1000 (12), [12].
Eupatorium album: 2000 (21, 37), [55].
—  cannabinum: (5, 8), [20].
—  molle: 200 (28), [55].
Homogyne alpina: 162 (¢ 13, 10, 8 9" 34), [531].
Lactuca muralis : (régelm. ), [20].
Lampsana communis: (ziemlich regelm. 13), [20].
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Senecio fuchsiz: 400 (Total 13, 16), [20].
Senecio memorensis: 500 (Total 21, 18), [20].
Solidago serotina : 481 (Schbl. 10), [30].
— wvwrga awrea: 160 (Total 24, 21; Sechbl. 13, 16, 10,
8), [20].
Taraxacum officinale: wenige Zihlungen (um 144—233), [27].
Tussilago farfara: (Schl. 34), [27].

¢) Hillbliatter.

Aster novae angliae: 33, 37, 43, 47, b7).

— prenanthoides: (40/41, 414/45, 48/49; 34, 39, 41, 49).

—  puniceus: (35, 39, 49, 46, 48).

—  shortii: (36/37), [45, 46].
Bellis perennis: (13).
Cichorium intybus: (13).
Calendula stellata: (21).
Crepes tectorwm und bienmes: (13).

[20].

Lactuca muralis: (8).

Lampsana communis: (13).
Homogyne alpina 430 (13, 16, 21), [31].

Helianthus annuwus [61]. | |
Taraxacum officinale : (ubere Hiille 13, 21), (innere 21), {27].
Tussilago farfara: (21), [27).

Umbelliferae: Doldenstrahlen.
Aegopodium podagraria: 1400 (18, 21, 15), [20].
Anethum graveolens: 518 (22), [56].
Anthriscus silvestris: wenige Zihlungen (13); [20].
Astrantia major: 890 Hauptdolden (Hiille 16, Zwitterbl. 16,
13, 8, 21, Bliiten Total 64, 68, 60 usw.).
480 Nebendolden (Hiille 14, 12, 16, Zwitterbl.
7, 4), [63]. Hille (15, 16, 17; 13, 14), [38].
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Falcaria sioides: End- und groBere Seitendolden 310 (8, 13),
~ kleinere Dolden 500 (7, 13), [19].

Foeniculum capillaceum : 820 (Zahl der Bliitchen in den

Doldehen: 21, 15, 13, 18, 8, 10, 5, 29), [19].

Heracleum sphondylium : 700 (13, 10, 8, 19), [19].

Oenanthe fistulosa: 220 (3, 7), [19].

Orlaya grandiflora: 160 (8), [19].

Silaus pratensis: 150 (7), [19].

Primulaceae: Doldenstrahlen.

Primula elatior, farinosa und officinalis (lauter Fibonacei-
zahlen), [20, 26, 30, 49, 2].

Ranunculaceae: Zahl der Perigonblitter, Honighlitter,
Staubblitter und Fruchtbliitter.

Caltha leptoceptala [30].

Anemone hortensis: [1].

Ranunculus acris: [30].

—  ficaria: [51, 62, 31].

Trollius europaeus: |27, 30].

Papilionaceae: Blitenstinde [25, 30)].

Rosaceae: Staubgefilie [19, 31, 43].

Varia: Cornus [43, 50], Chelidonium [43], Cardamine [50],

Papaver [1, 34], Lolium [30], Agriopyrum,

Brachypodium [31], Adoxa [11], Pulmonaria

[9], Stellaria [40)].

Die verschiedenen Formen der Kurven.

Wenn man das, was das vorstehende Verzeichnis der bis
jetzt untersuchten Arten in aller Kiirze bietet, durchgeht, so
wird einem sofort auffallen, wie verhiltnism:ilBig selten ein-
giptlige Kurven sich finden, wie viel haufiger zwei-, drei- und
mehrgipflige. Da im Tierreich eingipflige Kurven die Regel
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zu sein scheinen, so begreifen wir ohne weiteres die Frage
Ludwigs: Ein fundamentaler Unterschied in der Variation
bei Tier und Pflanze? [29].

Uber die Form der Kurven im weiteren sagt nun aber
das Verzeichnis nichts, es wiire das dann mehr der IFall, wenn
iiberall die ,Konstanten“: Mittelwert, Standardabweichung,
Schiefheit, Exzel usw. [13] hiitten angegeben werden konnen.
Leider werden diese Berechnungen noch meistens unterlassen.
Wenn wir auch zugeben miissen, daf die blobe Angabe dieser
Zahlwerte auch nicht geniigen wiirde, so ergibe sich daraus
doch schon eine groBle Erleichterung beim Vergleichen ver-
schiedener Resultate. Das wichtigste ist ja gewil immer die
Angabe des moglichst vollstindigen Zahlenmaterials und die
graphische Darstellung, denn dann erhilt aueh der Nichtmathe-
matiker ein geniigendes Bild von den Verhéltnissen der Variation.
Die berechneten Zahlen sind einerseits Hiilfsdarstellungen zur
Abkiirzung, andererseits notwendige Hiilfsmittel zur Gewinnung
klarer Uberblicke und einer richtigen vergleichenden Wertung
der Resultate.

Die biologische Analyse der Kurven ist aber viel wich-
tiger als die mathematische; darum lieber ein reiches, , bio-
logiseh® zuverliBiges Zahlenmaterial, als die schonsten For-
meln als Ergebnisse der Berechnung von Kurven aus will-
kiirlich und buntgemischtem Material!

Eingipflige Kurven.

Der exakte Ausdruck eines genotypisch -einheitlichen
Materials, das unter ,gleichartigen #iufleren Bedingungen sich
entwickelt hat, ist die normale eingipflige Binominal-
kurve oder Galtonkurve. Sie kommt auch im Pflanzen-
reich vor und lieBe sich vielleicht, wenn man hiunfiger wirklich
einheitliches Material studieren wiirde, noch hiufiger kon-
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statieren. So fand sie De Vries [56] bei Coreopses tinctoria.
wenn er nur die Strahlbliiten der Endkdptehen beriieksichtigte.
Nach Chodat [1] ergibt sich eine solehe fir dic Zahl der
Blattnerven cines einzelnen Baumes von Rhamnus alpina.
Ludwig [26] fiihrt sie ausdriicklich an fir die Fiederblatt-
paare von Fraxinus excelsior und Pirus aucuparia, sowie
fiir die Hiillbliitter von Senecio memorensis.

Leider konnen wir nicht umgekehrt schlieBen, dal} jede
normale Galtonkurve auch der Ausdruck eines einheitlichen
Materials sei.

Von der normalen Galtonkurve weichen die ihr dubierlich
sehr idhnlichen, weil ebenfalls symmetrischen hyperbino-
minalen (Ludwig 26) oder hochgipfligen (Johannsen)
Kurven ab. Sie lassen sich allerdings leicht durch Berech-
nung feststellen; als ihr Hauptcharakteristikum erscheint, daf
dem Mittelwert eine griflere Anzahl vou Varianten entspricht.
als bei idealer Verteilung. Dal} sie nicht hiufiger festgestellt
sind bis heute, hat wohl seinen Grund hauptsichlich darin,
daf} die Biologen den ,Exzell* in der Regel nicht ausrechnen.
Ludwig [26] wies sie nach fiir die Strahlbliiten von Chry-
santhemum segetum, die Randbliiten von Centaurea cyanus,
die Hiillbléitter von' Bellis perennis. Biologisch michte er sie
(26, 31] so deuaten, dafi ein Teil der beriicksichtigten Individuen
— vielleicht durch asexuelle Fortpflanzung ecinheitlicher Ab-
stammung — nicht oder nur sehr wenig variieren und so also
die Frequenzen in niichster Nihe des Mittelwertes sehr stark
in die Hohe treiben. Die Richtigkeit oder Unrichtigkeit dieser
Deutung miibite sich auf experimentellem Weg feststellen lassen.

Johannsen [13] vertritt eine andere Anschauung, ndmlich,
dafl einzelne relativ zu stark abweichende Varianten die Ur-
sache dieser Kurvenform seien, oder besser, dall bei den
Varianten mittlerer Abweichung ein Manko bestehe. Mir scheint
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diese Erklirung wahrscheinlicher, zumal, wo es sich um Com-
positen und andere Pflanzen mit Entwicklung der Gipfel nach
der Fibonaccireihe handelt. Hier kann eine versteckte Mehr-
cipfligkeit die Ursache einer solchen hochgiptligen Kurve
sein. Etwa ein Hauptgipfel auf 13, und Nebengipfel anf 8
und 21. Weitere Untersuchungen werden vielleicht Klarheit
verschaffen.

Tiefgipflice Kurven, die den Ubergang zur Zwei-
cipfligkeit darstellen, sind jedenfalls auch ziemlich hiufig,
wenn auch nicht direkt nachgewiesen. Die Livischen Kurven
Ludwigs [19] wiirden wohl manchmal bei Berechnungen eine
Tiefgiptligkeit ergeben.

Weitaus am meisten Interesse beanspruchen aber unter
den . eingipfligen die schiefen Kurven, deren Extrem die
sogen. halben Galtonkurven darstellen. Sie sind eine sehr
hiiufige Erscheinung, aber jedenfalls nicht immer ein Aus-
druck gleichartiger Ursachen.

De Vries [b6] sieht darin die Anzeichen einer dis-
kontinuierlichen Variation. Unter dem untersuchten Material
miissen sich einige Individuen befinden, bei denen das be-
riicksichtigte Merkmal um ein anderes (hoheres oder niedrigeres)
Mittel schwankt. Wenn es gelingt, diese Variante zu isolieren,
so mufl wieder eine symmetrische Variationskurve entstehen,
mit einem nun mehr rechts oder links liegenden Giptel.
De Vries hat diese Selektion durchgefiihrt bei Ranunculus
bulbosus und dabei aus einer Rasse mit 5 Honigblittern eine
solehe mit 10 isoliert.

Ahnliches gelang De Bruyker [5] mit Calliopsis bicolor.
Sichere Antwort ergibt uns also auch hier immer nur der
Versuch; doch ist es sehr wahrscheinlich, dafl es sich iiberall
dort, wo wir eine verhiltnismiafig nur selten auftretende ein-
seitige Abweichung von einer sonst sehr festen ,Normalzahl®



finden, um eine #hnliche Erscheinung handelt, und dali es
vielleicht gelingen wiirde, neue Rassen durch Selektion zu
ziichten. Solche ,halbe Galtonkurven“ ergeben sich fiir die
Petala von Caltha palustris, die Kronzipfel von Weigelia
amabilis, die Fruchtficher von Acer pseudoplatanus usw. [D6].

Haacke [10] sieht in dieser Kurvenform den Ausdruck
eines stammesgeschichtlichen Umbildungsprozesses.
Wenn er z. B. bei Campanula glomerata fir die Narbe den
Kurvengiptel auf 3 findet, die Kurve nach rechts vertikal ab-
tallend, nach links schief, damit vergleicht Jusione mit normal
zwei Narben, so liegt der SchluB allerdings nahe, daB bei
Campanula glomerata eine Umbildung des dreizihligen Gynae-
ceums in ein zweizihliges begonnen hat. Doch diirfte es aunch
auf experimentellem Wege kaum moglich sein, hier zu einem
ganz sicheren Sehlufi zu kommen.

Halbe Galtonkurven kionnen auch erhalten werden durch
eine Auslese der Kopfchen am Stock je nach der Bliitezeit
oder der verschiedenen Knospengenerationen derselben Pflanzen.
Zum gleichen Endziel fithrt schlechtere Erndhrung, wie De
Bruyker [4] fiir Chrysanthemum carinatum nachgewicsen hat,
Hieher gehoren auch die halben Kurven bei Blitter- und Bliiten-
organen von Paris quadrifolia [35).

Sehr stark schiefe Kurven, die an halbe Galton-
kurven erinnern, ergeben sich bisweilen dann, wenn das Unter-
suchungsmaterial von einem oder wenigen Individuen stammt.
De Helgnero [12] zihlte z. B. die 1326 Kopfchen eines
Individuums von Aster chinensis und erhielt den Gipfel auf
21 mit einer Frequenz von 404, auf 22 fallen nur noch 21,
auf 23 keine Varianten mehr, wiithrend nach links die Kurve
sanft abfallt. |

Die Lage des Giptels scheint iibrigens auch in solchen
Fillen abhiingig zu sein vom Erndhrungszustand; so erhielt ich
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|55] tiir Chrysanthemiuom parthenium von einem Stock auf un-
gediingtem Boden den Gipfel am linken, von zweil Sticken auf
gediingtem Boden den Gipfel am rechten Ende der Kurve.

Es braucht aber nicht unbedingt nur Material eines ein-
zelnen Individuums beriicksichtigt zu werden; zum gleichen
Resultat fithrt auch das Material einer Kolonie mit wahr-
scheinlich einheitlicher Abstammung, wie ich [55] fiir Senecio
erucifoliies nachgewiesen habe. Hieher gehoren wohl auch die
sehr schiefen Kurven, welche Shull [45] bei seinen Unter-
suchungen an Asterarten erhielt.

Eine sichere Deutung der Ursachen dieser Schiefgiptlig-
keit ist zur Zeit kaum moglich, denn die Annahme, dal die
Kopfehen an den Haupttrieben die groferen Varianten er-
eeben und die an den Seitentrieben die niedrigeren, und daf
nun von dem Uberwiegen der einen oder anderen das End-
resultat abhinge, widerspricht wohl dem Verhalten von Chiy-
santhemum parthenium. 7um allermindesten miilite sie erst
noch durch exakte Untersuchung als richtig bewiesen werden.

Zwei- und mehrgipflige Kurven.

Solche sind, wie schon erwiihnt, im Pflanzenreich viel
hiufiger als die eingipfligen, so hiufig, daf sie Ludwig
ceradezu als charakteristischen Unterschied der Variation im
Tier- und Pflanzenreich auffassen machte.

Es wird sich nun zuallererst fragen, welehe Ursachen
der Mehrgipfligkeit zugrunde liegen. Da der méglichen
Ursachen mehrere sind, so stellt jeder Einzelfall ein Problem
fiir sich dar. Hier kann es sich aber nur darum ‘handeln,
die allgemeinen Maoglichkeiten kurz zu diskutieren und auf
die Beispiele hinzuweisen.

Mehrgiptligkeit werden wir in folgenden Fillen in der
Regel erhalten:
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a) wenn das Untersuchungsmaterial ein Gemenge ver-
schiedener Rassen umfalit, also ,genotypisch“ nicht ein-
heitlich ist;

b) wenn Material verschiedener Altersklassen ge-

mengt untersucht wird ;

¢) wenn das Material unter verschiedenen Liebens-
bedingungen sich entwickelte (Johannsen).

In allen Fiillen wird die Mehrgipfligkeit namentlich dann
besonders scharf hervortreten, wenn die Charaktere nicht ,stetig
verschiebbar sind, sondern nur stoBweise und etappenweise
geiindert werden kinnen“. Und gerade das ist ja in den uns
hier interessierenden Fillen, wo es sich nur um die Variation
der Anzahl gleichwertiger Organe handelt, fast als Regel
nachgewiesen.

Da wir uns in dieser Arbeit auf dieses Gebiet beschriinken,
so fallt fiir uns die Moglichkeit b) aufier Betracht, denn es
ist ja nicht leicht moglich, ,jiingere* und _iltere* Bliiten
und Bliitenstiinde zu unterscheiden, sondern es kann sich immer
nur um die Untersuchung ausgebildeter Organe handeln,
deren Anzahl eben und nicht deren Grofie wir feststellen.
Wenn wir dabei jiingere und éltere Pflanzen mischen, so er-
halten wir Fall ¢), unter verschiedener Lebenslage erwachsene
Varianten.

Welche der beiden noch bleibenden Moglichkeiten im
Einzelfall vorliegt, wird eine genaue hiologische Analyse, wo-
moglich verbunden mit dem Experiment, ergeben. Gelingt es,
durch Selektion das Material, dessen Ausdruck -eine mehr-
gipflige Kurve ist, so zu trennen, dall wir sechliefilich zwei
oder mehrere durch konstante eingipflige Kurven charakte-
risierte Gruppen erbalten, so ist der Nachweis fiir ein Ge-
misch zweier oder mehrerer Rassen gefiihrt. |



47

Das klassische Beispiel dafiir ist die bekannte Zerlegung
der Mischrasse von Chrysanthemum segetum durch De Vries
D8, 59], mit Gipfel auf 13 und 21 Strahlbliiten, in zwei
cingipflige.

Dali unter verschiedenen dulleren Bedingungen'entstandene
Bliiten und Bliitenstiinde sich dureh die Anzahl ibrer Organe
unterscheiden und daB die Anderung meist stoBweise er-
folgt, ist durch eine sehr grofie Anzahl von Untersuchungen
nachgewiesen, auf die unten zurtickzukommen sein wird. Da-
mit ist dann auch wahrscheinlich gemacht, dall hiufig Mehr-
cipfligkeit eine Folge verschiedener #ulerer Bedingungen ist.

Es wird von Interesse sein, eine Anzahl von Beispielen
sowohl der Selektionsversuche als auch der Untersuchungen
ither Verschiebhung der Gipfel und Mittelwerte unter dem Fin-
fluli geanderter dulierer Bedingungen ganz kurz zusammen-
zustellen, allerdings nun ohne Riicksicht darauf, ob es sich
um urspriinglich ein- oder mehrgiptlige Kurven handle.

Selektionsversuche.

Als klassisches Beispiel der Zerlegung einer zwei-
eipfligen Kurve in zwei eingipflige durch Selektion
haben wir bereits die Versuche von De Vries mit Chrysan-
themiom segetim erwilmt und ebenso als Beispiel eine Gipfel-
verschiebung dureh Selektion: die Ziichtung der 10-Rasse
von Ranunculus bulbosus, ausgehend von einer halben Galton-
kurve mit Gipfel aut 5.

Von besonderem Interesse ist ferner die Entstehung von
Chrysanthemum segetum plenum. Ausgehend von der 21er
Rasse isolierte De Vries [58, 59, p. 523—4T] zuniichst eine
26er, dann weiterhin eine 34er. Im folgenden Jahre brachte
er den Gipfel auf 47, die Variation dehnte sich aus bis auf
101, und von dieser Variante, als Samentriger, ausgehend,
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erhielt er dann die gefiillte Form. Auch bei diesem Experi-
ment erfolgte die Verschiebung des Gipfels nicht kontinuier-
lich, sondern sprungweise.

JSorgfiltige Kultur in Gartenerde mit starker Diingung*™
war eines der Mittel, dieses Resultat verhidltnismiBig rasch
zu erreichen.

Dureh Ernéihrungseinfliisse kann also die Wirkung der
Selektion gesteigert oder auch aufgehoben werden, wie De
Vries [59] an einer Reihe von Beispielen experimentell nach-
wies. Daraus ergibt sich eine grofie Schwierigkeit, da in jedem
einzelnen [all der Entscheid, was anf Rechnung der Selektion,
was auf Rechnung der besseren oder schlechteren Erniihrung
zu setzen ist, nicht leicht sein diirfte.

De Bruyker [4] hat ferner gezeigt, dal sich Dei
Calliopsis bicolor durch Selektion aus der normalen Rasse
mit dem Gipfel der Strahlbliitenkurve aut 3 eine solche mit
dem Gipfel auf 13 ziichten laBt. Hier kann es sich nicht um
Ernilrungseinfliisse handeln, da eine vorausgehende Unter-
suchung zeigte, dafi Calliopsis auf solehe nicht wesentlich
reagiert. Auch hier ist wieder die sprungweise Verschiebung
des Gipfels bemerkenswert.

Wirkung verschiedener Ernihrung.

,Die fluktuirende Variabilitit ist also eine Erscheinung
der Ernithrungsphysiologie® (im Gegensatz zur Mutation), ist
der Schluf, zu dem De Vries anf Grund seiner zahlreichen
Experimente [59] gelangte. Er machte seine Versuche an einer
Reihe von Compositen und Umbelliferen und andern mit variabler
Anzahl gleichwertiger Organe einerseits, an Oenotheren und
andern Pflanzenarten mit variabeln Dimensionen bestimmter
Organen andererseits, iiberall mit dem gleichen Resultat. Gute
Erniihrung erhoht die Anzahl oder die GroBe der betreffenden
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Anfilhrung der von De Vries gegebenen Beispicle.

Ahnliche Experimente hat De Bruyker durchgefiihrt
mit gleichem Ergebnis. So gelang es ihm, z. B. aus einer
Rasse von Chrysanthemum carinatum mit einer Endkorbehen-
strahlenkurve mit Gipfel auf 21 durch vergleichende Kultur
unter schlechteren Erndhrungsbedingungen folgende Reihe zu
erhalten: Gipfel auf 21, Kurve symmetrisch — Gipfel auf 21,
Kurve schief, Hauptmasse nach links verschoben — Gipfel
auf 8, 10—11, 13 — Hauptgipfel auf 5 und 8, Nebengipfel
aut 11. Tch fithre dieses Beispiel besonders an, weil es die
stoBweise Verschiebung der Gipfel wieder schon zeigt,
und uns so ohne weiteres erkliart, warum ein gemischtes, unter
verschiedenen Bedingungen erwachsenes Material, auch ein
genotypisch einheitliches, eine mehrgipflige Kurve ergeben kann.

Tm weiteren sei hier an die Experimente von Weille [61]
mit Helianthus annuus erinnert.

Erwiahnen mochte ich ferner noch die Experimente von
Reindhl [40], der den Nachweis fiihrt, dafi Alter der Pflanze,
Bodenbeschaffenheit und Beleuchtung maligebend sind fiir die
Anzahl der Staubgefille bei Stellaria media.

Alle diese Experimente bestiitigen, was die vergleichende
Beobachtung in der freien Natur wahrscheinlich ge-
macht hatte. Wenn man fiir eine Pflanzenart an verschiedenen
Orten verschiedene Variationskurven ermittelte, war man an-
fanglich nur zu leicht geneigt, verschiedene Lokalrassen
anzunehmen, die durch ihre ,Strahlenkurve“ charakterisiert
seien. In einzelnen IMillen mag ja der SchluB zutreffend sein,
aber nur das Experiment, der Kultur- und Selektionsversuch,
wird hier endgiiltig entscheiden kénnen. In den meisten Fiillen
werden lokale Einfliisse, das Medium im weitesten Sinne des
Wortes, die Ursache der Verschiedenheit sein.
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Es liegt heute eine grofie Anzahl von vergleichenden
Untersuchungen vor, die zeigen, daf, sobald bheim Sammeln
des Materials genau auf die verschiedenen Standortshedingungen
Riicksicht genommen wird, die Verschiedenheit der erhaltenen
Kurven sich ohne weiteres erklirt. Ieh fithre als Beispiel an
die Abhingigkeit der Anzahl der Doldenstrahlen bei Primala
elatior [2] und Primula farinose [49] von der Bodenfeuchtig-
keit, die Reaktion von Chrysanthemum parthenium [55] aut
den Nahrstoffgehalt des Bodens. Ebenso zeigt Koriba [14]
die Abhingigkeit der Anzahl der Randstrahlen bei Arnica
unalaschcensis von den iduleren Faktoren durch Vergleichen
von nach Exposition und Boden verschiedenen Standorten.

Ist es in diesen [dllen sicher, daf die duBeren Ver-
hiilltnisse die verschiedenen Kurven bedingen, so ist die An-
nahme berechtigt, daff in all den zahlreichen andern Fillen,
wo verschiedene Stocke oder verschiedene Kolonien derselben
Art ein dhnliches Resultat ergeben, auch dhnliche Ursachen zu
suchen sind (z. B. Boltonia latisquama |54|, Chrysanthemaon
leucanthemum [15), Papaver 34|, Aster puniceus [45].

In solchen Fiillen braucht es sich iibrigens nicht einmal
immer um verschiedene duliere Bedingungen zu handeln.
Die Ursache der Verschiedenheit kann auch in den Individuen
selbst liegen in dem Sinne, dall die einen kriiftiger sind als
die andern. Der direkte Nachweis der Abhingigkeit der
Anzahl der Doldenstrahlen, Bliiten ete. von der
Kriaftigkeit und dem Alter der Individuen ist des
stteren gefiihrt worden. Ieh erwihne als Beispiele: Cichorium
intybus [12], Chrysanthemum lewcanthemum [10], Primula
elatior 2], Pulmonaria officinalis (9], Paris quadrifolia [33).

Nach alledem tiberrascht es nicht mehr, wenn sich im
weiteren die Stellung der untersuchten Bliitenstinde
und Bliiten am Stock in der Lage der Gipfel und im
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Mittelwert ausdriickt. Die vom Nahrungsstrom direkt ge-
troffenen ergeben die hoheren Werte, die mehr abseits liegen-
den die kleineren. So findet De Bruyker [2] bei Papaver
an den Stempeln der Endbliiten im Mittel 10,06 Narben-
strahlen, an den Endbliten der Scitenzweige 9,41, und an
den iibrigen nur noch 8,75. In sehr eingehender Weise hat
Haacke [10] fiir die Kopfchen von Tanacetum corymbosum
diesen Nachweis gefiihrt. Es mogen noch erwilnt werden
die Ergebnisse bei dstrantia 53], Fualearia [19], Arnica und
Fupatorium [55]. |

Von ganz besonderem Wert sind aber die Untersuchungen
von De Bruyker [4] an Chrysanthemum carinatum, weil er
durch den Kontrollversuch zeigt, dal er, von gleichem Material
ausgehend, fiir die suecessiv autblithenden Knospengenerationen
canz die gleiche Verschiebung der Gipfel erhilt, wie bei
Verschlechterung der Erndhrungsbedingungen.

Im cinzelnen diirfte aber hier bei weiteren Untersuchungen
noch manches zunidchst unerwartete Resultat sich ergeben,
da wir nicht immer von vornherein sagen konnen, welche
Teile nun gerade am giinstigsten liegen fiir die Nahrungs-
eufuhr.  Daff in allen diesen Iéallen, wenn es wirklich zu
(zipfelverschiehungen kommt und nicht nur zu Anderungen
des Mittelwertes, diese Verschiebungen sprungweise erfolgen,
ist nach dem Vorausgegangenen ohne weiteres einleuchtend.

Halten wir alle diese Punkte fest, so ist cigentlich fast
sclbstverstiindlich, dafl Material vom gleichen Standort,
von der gleichen Kolonie, aber zu verschiedenen
Zeiltpunkten gesammelt, verschiedene Kurven ergibt. De
Bruyker [2] zeigt das direkt bei Primula elatior; von Frist
zu Frist verschiebt sich das Frequenzverhiiltnis der Kurven-
gipfel und der Mittelwert nach der linken Seite der Kurve:
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,Die ersten Bliten entstehen aus den kriftigsten Rosetten,
die spiteren aus schwicheren.”

Ahnliches weist Koriba [14] nach fir Arnica unalasch-
censis und Asteronaema indica, Tower [47] fur Chrysan-
themum leucanthemum, Weldon [62] fir Ficaria. Mac
Leod [32] fiir Centaurea cyanis usw.

Von besonderem Interesse sind die Untersuchungen von
Shull [46] an Aster prenanthoides. Er findet, dall der Mittel-
wert der zuerstblithenden Pflanzen verhéiltnismiifig niedrig ist,
damn aber sehr rasch ansteigt, um nachher langsamer zu fallen.
Auch er zeigt, dal es sich hier um cinen Parallelismus zwi-
schen der Kriiftigkeit der bliithenden Stocke und Zweige und
der Anzahl der Strahlbliiten handelt.

AnschlieBend an diesen ., Einfluf} der Jahreszeit“ sei endlich
noch kurz hingewiesen auf die Bedeutung des ,Jahrgangs*™.
Shull [46] hat diesen EintluBl nachgewiesen fiir 4ster prenan-
thoides; die Mittelwerte der einzelnen Kurven (Hiillblitter,
Strahlbliiten, Seheibenbliiten) blieben 1903 fiir die ganze Bliite-
zeit unter denen von 1900. Er glaubt das damit begriinden
zu konnen, daB im Jahre 1903 namentlich die Temperatur
und Lichtintensitit ungiinstiger waren als 1900.

Ich habe [b4] tfiir Boltonia wihrend drei Jahren keine
Anderung nachweisen konnen. Jedenfalls liegt hier ein Gebiet
vor, auf dem weitere exakte Untersuchungen sehr erwiinseht
waren.

Hialt man das, was wir in diesem Abschnitt aunsgefiihrt
haben, zusammen, so begreift man wohl, mit welcher Vor-
sicht man vorgehen mull, wenn man auf Grund variations-
statistisch festgestellter quantitativer Verschiedenheiten ver-
schiedene Lokalrassen, Varietiten usw. konstruieren will. Es
erscheint das in der Tat als fast unmoglich. Wenn aber
danach der taxonomische Wert der Variationsstatistik
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hat sie gerade in der Klarlegung dieser vielseitigen Abhingig-
keit der quantitativen Verhiiltnisse der Organismen von dufleren
und inneren Bedingungen ihre groBie Leistungstihigkeit ge-
zeigt, und wird sie auch fernerhin beweisen, denn nur auf
statistischem Wege kann man in diesem Gebiet zu sicheren
Resultaten kommen.

Andererseits darf an dieser Stelle auch darauf aufmerk-
sam gemacht werden, dafl durch diese Lieistungen derVariations-
statistik manche Fehlerquellen fiiv Untersuchungen
tiber Vererbungsfragen aufgedeckt wurden.

Schreitet die Statistik aof der in newerer Zeit einge-
schlagenen Bahn, einer scharfen biologiscehen Kritik ihres
Ausgangsmaterials und ihrer Resultate weiter, so wird sic
noch manches schine Resultat erzielen (mit oder ohne Ver-
bindung mit dem Experiment); sie wird weiter kommen als
durch bloBen weiteren Ausbau der mathematischen Seite.

Die Lage der Kurvengipfel.

Die Ausfithrungen des vorigen Absehnittes haben gezeigt,
dafy die Lage der Gipfel der fiir die Variation der Anzahl
gleichwertiger Organe sich ergebenden Kurven nicht ein un-
bedingtes Charakteristikum der Species oder Rasse darstellt,
dafl sie vielmehr in weitgehendem Mafie abhingig ist von
duferen Einfliissen.

Wir haben aber auch gesehen, daB bei Anderung der
sinBeren Verhiiltnisse und bei Selektion die Verschiebung der
Gipfel meist keine kontinuierliche, sondern eine
sprungweise ist, und dali diese Spriinge gesetzmiBig er-
scheinen nach ihrer Grofle und Lage.

Betrachten wir ferner die zahlreichen mehrgiptligen Kur-
ven, so sehen wir auch hier die Maxima meist an ganz
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denselben, welche die Gipfelpunkte der eingipfligen Kurven
bilden. Auf diese allgemeine Gesetzmiiligkeit zuerst auf-
merksam gemacht zu haben, ist das Verdienst Ludwigs.

Die ,bevorzugten Zahlen® zeigt ein kurzer Blick auf die
im weiter oben stehenden Verzeichnis der bis jetzt unter-
suchten Compositen und Umbelliferen angegebenen Gipfel-
punkte der Kurven. Sie gehoren der sogen. Fibonaccireihe,
wie sie Ludwig nennt, an: 1, 2, 3, b, 8 13, 21, 34, 5D usw.
sind die sogen. Hauptzahlen dieser Reihe, deren Dupla und
Multipla tiberhaupt bilden die sogen. Nebenzahlen.

Machen wir eine summarische Zusammenstellung — eine
exakte Berechnung hat keinen Wert, da nicht alle Angaben
gleichwertig sind — so finden wir fiir die Hauptgipfel der
Compositen—Str'ahlbliiten: bei rund 40 untersuchten Spe-
cies entfallen auf die Hauptzahlen der Fibonacecireihe 30, auf
Dupla 5, was in Summa ca. 85°%0 ausmacht. Nehmen wir
auch die .Nebengipfel” mit, so bleibt das Verhiltnis immer
noch fiir die Hauptzahlen eca. 50/, fiir die Dupla ca. 15%,
total ea. 65 %o.

Angesichts dieser Zahlen diirfen wir, wenn auch nicht
von einem Gipfelgesetz, so doeh von einer sehr um-
fassend giiltigen Regel sprechen, die den Namen
Ludwigs tragen mufl und fir die Compositen also lauten
wiirde: ,Die Gipfelpunkte der Variationskurven fiir
die Randbliiten der Compositen liegen in der Regel
auf den Haupt- und Nebenzahlen der Fibonaceci-
reihe.®

Versuchen wir diese Regel auch anzuwenden auf die
Scheibenbliiten oder die Gesamtzahl der Bliiten in Com-
positen-Kopfehen, so stehen wir vor der Erscheinung, dal
sie sich, soweit es sich nur um solehe mit niedriger Anzahl
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von Bliten handelt, ohne weiteres auch anwenden lafBt, daB
aber schon bel mittleren Zahlen und erst recht bei hoheren
das bisher vorliegende Material zum® mindesten nicht ein-
deutig fir die Giiltigkeit spricht. Das gleiche gilt auch fiir
die Hiillblitter.

Die Umbelliferae zeigen dagegen wieder eine recht
cute Ubereinstimmung mit der Regel. Bei den ,Dolden-
strahlen” der Primulaceae konnte man wieder beinahe von
cinem (resetz sprechen.

Auch fir die Bliitenteile der Ranunculaceae und der
Rosaccae, fir die Blitenstinde der Papilionaceae, fir
die Anzahl der Bliatter an den Jahrestrieben verschiedener
Laubbiume ist die mehr oder weniger ausgeprigte Giiltigkeit
dieser Ludwigschen Regel im Laufe der Zeit nachgewiesen
worden.

Uberall aber, und das sei ausdriicklich nochmals betont,
handelt es sich nur um eine Regel, nicht um ein Gesetz,
denn es finden sich Ausnahmen, die nicht einfach sich daraus
erkliaren lassen, dall zu wenig Zihlungen vorliegen, oder daB
Scheingipfel, dureh Summation zweier Kurven entstanden, das
Jild triiben. |

~ Wir miissen uns davor hiiten, nun mit Gewalt alles unter
diese Regel bringen zu wollen, sonst machen wir sie schlieB3-
lich selbst wertlos. Shull [45] hat nicht unrecht, wenn er
sehreibt: ,This series of Fibonacei, which is of recognized
importance in the phyllotaxy of flowering plants, should he
accepted with caution as the key to all variation among
plants. The members of the series, along with Liudwigs ,, Unter-
zahlen“, which are made up from the numbers of the Fibo-
nacci series by multiplication or addition, inelude so large
a proportion of all the smaller numbers that many modes
must fall on or near one of them, even if there be no fun-
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damental relation existing between this complex series and
the number of floral parts or other organs under conside-
ration. To account for modes which do not fall on any of
these, Ludwig creates the ,Scheingipfel® . ... It is evident
that such a scheme will furnish an explanation of almost any
condition which might arise* [45, p. 150].

Trotz dieser berechtigten Bedenken, die ehen nur der
Ubertreibung des Prinzips gelten, miissen wir fiir die niedrigen
Werte zum mindesten die Ludwigsche Regel als Regel.
aber nicht als Gesetz gelten lassen. Von hochstem Interesse
wire es, durch in die Zehntausende gehende Zihlungen der
Scheibenbliiten an vielzihligen Compositenkoptchen, die Frage
auch fiir die hoheren Zahlen zu entscheiden zu versuchen.

Ieh glaube zwar bestimmt, dal das Resultat ein nega-
tives sein wird; aber auch das festzustellen wire eine ver-
dienstliche Aufgabe. |

Wie weit oder wie eng nun auch die Giiltigkeit der
Ludwigsechen Regel sein mag, die Tatsache der Bevor-
zugung  der Fibonaccizahlen als Gipfelzahlen besteht und
fordert eine Erklirung.

Es ist interessant, die Entwicklung der Anschauung iiber
das Zustandekommen dieser Bevorzugung bel Ludwig selbst
zu verfolgen.

1877 [16] sagt er: ,Offenbar steht diese Tatsache in
Beziehung zu der aus der Mechanik des Wachstums seitlicher
Organe resultierenden Divergenz, welche bei Chrysanthemum
leucanthemum 21/5D (seltener 34/81) betrigt und bei den
iibrigen Compositen ein Bruch der bekanntesten und ver-
breitetsten Divergenzreihe ist.”

In der Zeitschrift fiir mathematischen und physikalischen
Unterricht [17] erst bringt er die Zahlenreihe in Zusammen-
hang mit dem Vermehrungsgesetz des Fibonacei, worauf er
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iiberhaupt das Vorkommen bestimmter Zahlen bei den Or-
canen hoherer Gewiichse zuriickzufiihren versucht. Als all-
gemeinen Satz stellt er nun auf: Bei dem Wachstum und der
Vermehrung des Bildungsherdes fiir Neubildungen liegt es nahe,
anzunehmen, dal sich der eine Teil immer wie das Mutter-
organ, der andere wie sein Spriofling verhilt. — ,Das
Mutterorgan grenzt fortgesetzt in rhythmischer
Wiederholung neue Teile ab, der Sprofiteil da-
gegen immer erst in der folgenden Teilungs-
periode, nachdem derselbe herangewachsen ist.”
DaB eine solche Vermehrungsweise tiir die Zellen fadenartige
Kolonien bildender Diatomaceen tatsiichlich vorkommt, hat
Otto Miiller [35] fiv Melosira arenaria nachgewiesen.

Mit der Vermehrung des Beobachtungsmaterials ergibt
sich, dali die nach diesem Vermehrungsschema entstehende
Hauptreihe der Fibonaccizahlen fiir sich allein nicht geniigt;
dali anch aunftretende Nebengipfel ihre Erklirung verlangen.
11,18, 19, 7, 9 usw. versucht Ludwig [1895] als Summations-
gipfel oder Scheingipfel zu erkliren.

Die Hauptgipfel b, 8, 13, 21 ete. sollen sich ergeben
hei spiraliger Stellung der Organe, 10, 15, 16, 20, 26 ete.
durch Dédoublement bei zyklischer Stellung, wobei er fiir
21 auch die Erkliarungsmoglichkeit (bei Umbelliferendolden)
4 X 541 endstindige Gipfelblite gelten LiBt. Auch fiir die
Anzahl der Staubgetiile der Rosaceae nimmt er mehrere Kreise
an; fiir den cinzelnen Kreis nur ist die Fibonaccizahl (meist 5)
charakteristisch. '

Dali die vorkommenden Fibonaccizahlen mit den Diver-
genzbriichen in vielen Féllen im direkten Zusammenhange
stehen, wird auch hier [19] wieder ausdriicklich betont.

Im gleichen Sinne sucht Ludwig 1896 [20] einige Spezial-
falle durch Verdoppelung und Verdreifachung einzelner An-
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lagekreise zu erkliaren. Neues Material bringt er 1897 [23].
In dieser Arbeit finden wir anch eine sehr instruktive Dar-
stellung des Vermehrungsschemas fiir die Fibonaceireile
(ebenso fiir die Trientalisreihe, auf die Ludwig sonderbarer-
weise in allen seinen spéteren Arbeiten nicht mehr zuriick-
kommt).

Sehr vorsichtig heilit es hier noch: ,Es soll hier nur
gesagt sein, dafl man sich die Glieder der betreffenden Reihen
in ihren charakteristischen Zahlen und Divergenzen so ent-
standen denken konnte, bis die anatomischen und entwick-
lungsgeschichtlichen Untersuchungen uns helehrt haben, wie
sie wirklich zustande gekommen sind“ [23, p. 264).

Noch im gleichen Jahre [24] geht Ludwig weiter und
versucht ein allgemeines, mathematisches Gesetz fiir
die Gipfellagen zu konstruieren, in Anlehnung an die
Wellenlehre der Akustik. Die Nebengipfel entstehen durch
Ubereinanderlagerung einfacher Binominalkurven mit den
Gipfeln auf den Hauptzahlen. Die als Nebengipfel anftretenden
Dupla teilen die Intervalle der Hauptreihe beziiglich in den
Verhiltnissen der Hauptreihe selbst. Die neuen Intervalle
werden dann durch die Tripla im Verhiltnis der Hauptreihe
weiter geteilt usw. Damit héften wir eine mathematische
Formulierung eines Gesetzes, dessen Giiltigkeit allerdings erst
nachgewiesen werden konnte, wenn reichliches Material aus
dem Rayon der hioheren Zahlenwerte vorlige.

Bis hierber versteht Ludwig, wenn ich nicht irre, unter
dem Ausdruck ,Anlage“ wirkliche Organanfiinge, sei es als
einzelne Zelle, sei es als Zellkomplexe, wir wir sie als Blatt-
anlagen z. B. kennen. Dafi diese Annahme aber fiir hohere
Pflanzen nicht zulissig ist, ergaben die entwieklungsgeschicht-
lichen Beobachtungen. Diese und einige Beobachtungen an
Variationskurven, gefunden fiir Lingenmafie am tierischen
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und menschlichen Korper, sowie an Blattdimensionen, bei
denen die Nebengipfel die Intervalle der Hauptgipfel eben-
falls in bestimmte Verhiiltnisse zu teilen schienen [27, 29],
veranlafiten Ludwig nun, sein Gesetz weiter zu verallge-
meinern und ihm schlieBlich folgende Formulierung zu geben
(27, p. 107]:

,Die Vermehrung der niedersten Formelemente,
welche ein Organ autbauen (und die, wo es sich um
Lingendimensionen handelt, in Liingsreihen liegen), der ,Bio-
phoren®, erfolgt sechubweise, so zwar, daff das Ur-
element antinglich ein neues Element abgliedert,
dann aber in den nichsten Etappen der schubweisen
Vervielfialtigung nur die dlteren Elemente sich ver-
mehren, die jingeren eine Reifeperiode tibersprin-
gen. Tritt die Vermehrung hiebei nicht gleichzeitig,
sondern gleichfalls wieder in Unteretappen ein, so
kommen eben jene Nebengipfel der Variationskurven
zur Erscheinung.®

Damit ist der Vorgang der Anlagenvermehrung aus dem
Grebiet des durch direkte Beobachtung nachzuweisenden in
das des nur noch erschlossenen, des hypothetischen verriickt.
Zugleich erscheint nun aber das ,Gesetz“ als Postulat fiir
die Entwicklung der Lebewesen iiberhaupt.

In dieser Form hat es etwas GroBziigiges und Bestechen-
des an sich und es wird um die Aufgabe der Zukunft, es
des weiteren zu priifen, nicht herumzukommen sein. Ritter
[41—43] hat sich schon an die Priifung gemacht und glaubt
den Nachweis fiir die allgemeine Giiltigkeit, gefiihrt zu haben.
Ich [53a] habe auch einen Beitrag zum Flichenwachstum
der Blatter geliefert; wie ich damals glaubte, ebenfalls einen
positiven. Heute aber bin ich iiberzeugt, daf meine Resul-
tate an Venea nicht beweisend sind. Neuwere Untersuchungen
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an Blittern anderer Pflanzen haben mich sehr skeptisch ge-
macht. Doch ist hier nicht der Ort, auf diese Frage weiter
einzutreten.

Hier wollen wir ung beschrinken auf die ,Anzahl der
Organe in Bliten und Bliitenstiinden®, von denen ausgehend
Ludwig ja itberhaupt zur Formulierung seines Gesetzes kam.
Bevor wir diesen historischen Uberblick schlieBen, miissen
wir aber doch noch anfithren, dal der verdiente Begriinder
der botanischen Variationsstatistik, der Entdecker dieser Ge-
setzmiiffigkeiten, allen diesen ,Gesetzen® nur einen vorliufigen
Charakter vindizierte und dall er selbst nie sich auf den
Standpunkt stellte, dal sie definitiv als richtig und vor allem
richtig interpretiert zu gelten haben.

Noch 1904 [31a, p. 12] legt er an der fritheren Inter-
pretation des Gipfelgesetzes der Compositen aufs neue Kritik
an: ,Die mathematischen Beziehungen verleiten zu einem
Versuch, Gipfelzahlen und Divergenzbriiche anf ein gemein-
sames, von der Zellteilung bei Melosira abgeleitetes hypo-
thetisches Gesetz der Substanzvermehrung und -verteilung
zuriickzufithren. Mehr wird man jedoch geneigt sein, das Zu-
standekommen der Divergenzbriiche nach einer der mecha-
nischen Theorien (besonders nach der am besten begriindeten
Schwendeners) fiir sich zu erkliren und aus ihnen das
Gipfelgesetz abzuleiten, wie ieh es (1887 [16]) versucht
habe und wie es noch einleuchtender Weille [60] getan hat.
Offenbar wird die Forderung einer miglichst gleichmiifigen
Verteilung der Zungenbliiten durch das Ubereinstimmen der
Zahl mit einer der Kontaktreihen der Scheibenbliiten erfiillt.
Mit GroBendinderung der Kopfehen dndert sich aber auch die
Bliitenstellung, und es treten so gewissermalen sprungweise
andere Optima fiir die gleichmiBige Verteilung der Bliiten aut.”

Damit ist also Ludwig wieder zu seinen urspriinglichen
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Anschauungen zuriickgekehrt. Und es wird sich nun fragen:
Welches sind die richtigen?

Wir gehen wiederum aus von den Strahlenkurven der
Compositen, denn hier ist die Tatsache des Vorherrschens
der Haupt- und Nebenzahlen der Fibonaceireihe am hiufigsten
und vielseitigsten nachgewiesen. In meinen friitheren Arbeiten
iiher Variationsstatistik habe ich die Ludwigsche Interpretation
der Tatsachen hingenommen; sie schien mir, namentlich nach-
dem ich selbst auch glaubte, Beweismaterial in Hinden zu
haben dafiir, daB sich das Anlagenvermehrungsschema sogar
auf das Flichenwachstum der Blitter anwenden lasse [53al,
eine feststehende, gut begriindete Annahme zu sein; selbst
die Kritik von Weile [61] vermochte mich kaum mehr irre
za machen.

Eine Tatsache wollte sich allerdings nieht reeht dem ,,Ge-
setz“ figen: die ,Trientaliskurven® bei den Nebendolden
der Astrantia major [53]. Dies blieb mir ein Stein des An-
stoBes; fiir die gleiche Pflanze und sogar das gleiche Indi-
viduum zwei Anlagenvermehrungsgesetze anzunehmen, war
doch etwas gar kilhn. Ludwig hat wohl diese Empfindung
auch gehabt, und er zeigte mir, dall man die Zahlen 7 und
11 auch ans dem Fibonaccischema ableiten konne ohne prin-
zipielle Anderung desselben, allerdings doch nicht ganz ohne
Kiinstelei. "

Unterdessen setzte ich meine Untersuchungen fort an
Senecio alpinus; ich erhielt als Gipfelzahlen 19, 20, 22 21,
nur einmal eine Fibonaceikurve; an Bolfonia latisquama, es
ergaben sich Gipfel auf 54, 56, 45, 64, 50, 56, 61 usw., nur
keine auf Iibonaccizahlen [54]. Weitere Untersuchungen an
Blattern (noch nicht publiziert) gaben ein solches Resultaﬂ;,
dafy ich iberzeugt bin, daBl dort das Anlagenvermehrungs-
gesetz nicht gilt und das Resultat an Vinca [53a] ein Zu-
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falleresultat sei. (Die Untersuchungen Ritters kranken tibri-
gens daran, dal die Zahl der Messungen viel zu klein ist.)
Als dann aber endlich die Zihlungen an Arnica montana
[55] ergaben, daf} dort ganz gleiche Verhiiltnisse herrsehen
wie bei Astrantia, da war ich wieder soweit, daf} die Kritik
Weifies einen tiefen Eindruck auf mich machte, so tief, dafl
ich heute itherzeugt bin, daB er Recht hat.

Mit der Zellteilung und Vermehrung der sichtbaren An-
lagen nach dem Fibonaccisystem ist es nichts; das hat schon
Ludwig zugegeben, indem er zuletzt hypothetische Bio-
phoren® annimmt, fiir dic das Vermehrungsgesetz gelten soll.
Wenn die Ludwigsehe Annahme nun noch richtig ist, so diirfen
nicht zu zahlreiche Ausnahmen vorkommen, oder die Aus-
nahmen miissen sich erkliren lassen. Liudwig macht in der
Tat in vielen TFillen diesen Versuch, durch Annahme von
Schein- und Summationsgipfeln, dureh Annahme verschiedener
Anlagen, deren Vermehrung zu verschiedener Zeit zum Still-
stand kommt, durch Annahme mehrerer Kreise von Organen,
wodurch es auch maoglich wird, dal jede beliebige Summe
zweier Fibonaceizahlen auftreten kann; dann aber verlieren
wir den Boden unter den Fillen, wie Shull [45] ganz richtig
bemerkt und wie ich [B5] nachzuweisen versuchte.

Durchgehen wir nochmals die obige Tabelle der Giptel-
zahlen, so finden wir in der Tat eine nicht unerhebliche An-
zahl von Abweichungen. Dabel ist nun allerdings interessant,
daBl diese Abweichungen haufiger die Nebengipfel als die
Hauptgipfel betreffen, und ganz besonders hervorzuheben, daf
— wenn wir uns auf die niedrigeren Werte beschriinken, die
ja viel zuverlissiger sind — diese in ihrer iibergrofien Mehr-
heit fallen auf 11, 14 und 18. Also auf drei Zahlen, die —
ohne Kiinstelei — nur untergebracht werden konnen in der
Trientalisreihe.
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Wir miiiten also annehmen, dal nicht nur bei Arnica
montana, sondern auch bei Anthemis cotula (11), Arnica
unalascheensis (14), Aster trinervus (14), Asteronaema indica
'18), Buphthalmum salicifolivm (14), Centaurea jacea (17/18)
neben dem normalen Vermehrungsschema fiir einen Teil der
Individuen oder der Korbehen, das modifizierte, das Trientalis-
schema, gelte. Man wird das aber nur tun, wenn wir wirk-
lich keinen anderen Ausweg mehr haben. Dieser andere
Ausweg ist uns aber schr leicht gemacht, denn diese vor-
herrschenden Gipfelzahlen, die nicht in die Fibonaceireihe
hineinpassen, passen ausgezeiclmet in die Braun-Schim-
persche Nebenreihe.

Nehmen wir an, dafi die ,Fibonaceigipfel“ sich aus
mechanischen Griinden ergeben, [Ludwig 31a], als AnschluB

: . 1 1 2 3
an die Braun-Sechimpersehe Hauptreihe 97 30 B §
usw., so crhalten wir die ,Trientalisgiptel” als Anschluff an

3 Ja
die Nebenreihe, an die Spiralen: 3 %, %j —11)1—, ~1—a§ Usw.,
wie das eigentlich von Weille [61] klipp und klar nach-
gewiesen wurde.

Wir werden also woll nicht umhin kénnen, auch die
andere Konsequenz zu ziehen, und da dies Vorherrschen be-
stimmter Zahlen bei den Strahlbliiten der Compositen mit
dem Vermehrungsgesetz des Fibonacei in gar keiner Be-
zichung steht, den Namen Fibonaccireihe fallen zn lassen
und durch Braun-Scehimpersche Hauptreihe zu ersetzen
|Weilie 61]; die Trientalisreihe wird dann zur Braun-Schim-
perschen Nebenreihe.

Es ist wohl kaum ndtig, noch hinzuzutiigen, dafh durch
diesen Schluf den Verdiensten Ludwigs um die Erforschung
dieser Verhiiltnisse nicht der geringste Abbruch getan wird.
Ohne seine bahnbrechenden Untersuchungen und ohne die
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starken Anregungen, die namentlich auch von seinen theo-
retischen Spekulationen ausgegangen sind, hétten wir heute
kaum das Material zur Verfiignng, auf das gestiitzt, wir nun
seine [31a] aufgestellte Alternative zugunsten der ,, Anschluf3-
theorie WeiBes entscheiden kinnen.

Nach diesen Resultaten fiir die Strahlbliiten konnen wir
uns fiir die iibrigen Organe kurz fassen. Das wenige Material,
das iiber Hilllblatter vorliegt, bestétigt das Resultat der Strahl-
bliiten. Sobald es sich um hohere Zahlwerte handelt, geht ferner
auch hier wie bei den Strahlbliiten die Gesetzmiifligkeit sehr
zuriick. Begreiflich : je hoher die Zahlen, um so mehr Mig-
lichkeiten der Storungen, zumal es sich dann meist nicht nur
um einen, sondern wm mehrere Kreise handelt.

Die Scheibenbliiten- oder die Gesamtblitenzahlen
zeigen uns, dafl bei relativ wenigblitigen Kopfehen als Giptel
ebenfalls die Zahlen der Braun-Schimperschen Haupt- und
Nebenreihe, sowie deren einfache Multipla vorkommen; so-
bald es aber in die héheren Zahlen hineingeht, die Gesetz-
mibigkeit mehr und mehr verwiseht wird. Das ist hier sehr
leicht erklirlich.

Bei niedrigen Zahlen handelt es sieh meist um ein bis
zwel Bliitenkreise, bei hoheren um mehrere. Ferner kionnen
dann noch ein oder mehrere Gipfelbliten dazu kommen, so-
daB eine bunte Mannigfaltigkeit von moglichen Gipfelzahlen
sich ergibt. Immerhin glaube ich, daff sehr zahlreiche Zih-
lungen vielleicht aunch hier noch ecin sprungweises Verschieben
der Gipfel ergeben konnten. Iiir die Umbelliferae-, Pri-
mulaceae- und Papilionaceae- Bliitenstiinde gelten ganz
die gleichen Uberlegungen, wie fiir die Scheibenbliiten der
Compositac. Die duferen Blattkreise der Ranuneculaceen-
und Rosaceenbliiten mogen sich mehr verhalten wie die
Strahlbliiten, die Fruchtblattkreise wie die Scheibenbliiten der
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Compositae. Jedenfalls stimmen die Ergebnisse an diesen
Pflanzen auch viel besser zur ,AnschluBtheorie® als zur
»Anlagenvermehrungstheorie®.

Zum Schlusse dieses Abschnittes mufl noch erwihnt werden,
daB fiir Cornus mas [43, 50] sich die geraden Zahlen als
,bevorzugte“ ergeben haben, was auch viel besser zu einer
Anschlufitheorie pafit als zu einem Anlagenvermehrungsschema.
Ich habe [43] versucht, fiir Pflanzen mit tetrameren Bliiten
nachzuweisen, dafl man die Gipfelzahlen bekomme, wenn man
cine Anlagenvermehrung nach der Potenzreihe (2, 4, 8, 16)
annehme; es ist mir aber nur gelungen, zu zeigen, daf} fiir
Cornus diese Annahme mehr Berechtigung habe als die nach
Fibonacei. Und wenn ich heute das Resultat ansehe, so sagt es
einfach, wie Ritter [DO] nachgewiesen, daB eben, der gekreuzten
Blattstellung entsprechend, die geraden Zahlen bevorzugt sind.

Bei systematischer weiterer Ausdehnung der Untersuchun-
gen mit stetiger Beriicksichtigung der Stellung der Blitter
an den die zu untersuchenden Bliiten und Bliitenstiinde tragen-
den Achsen, wird voraussichtlich der enge Zusammenhang
zwischen Blattstellung und ,bevorzugten Zahlen® der Organe
sich immer sicherer als allgemein giiltie nachweisen lassen.

Damit wird natiirlich auch eine neue Uberpriifung der
Frage nach der Ursache der Entstehung mehrgipfliger Kurven
und der Gipfellagen in denselben fiir die Dimensionen be-
stimmter Organe erforderlich; denn wenn das Teilungsgesetz
des Fibonacei tiir die Anzahl gleichwertiger Organe bedeutungs-
los ist, so ist anzunehmen, dafl es auch nicht Geltung habe
fir das Lingen- und Flichenwachstum.

Korrelationen.

Es mag endlich noch ganz kurz hingewiesen werden auf
die Bedeutung variationsstatistischer Untersuchungen fiir Fest-
' 5
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stellung der Korrelationsverhéltnisse zwischen verschiedenen
Organen.  Nur -auf diesem Wege ist es iiberhaupt moglich,
exakte Resultate, die nicht nur auf oft so willkiirlichen
»Schitzungen® beruhen, zu erhalten.

Man findet in den angefiihrten Arbeiten zahlreiches Material
iiber Korrelation zwischen Scheiben- und Strahlbliiten [45, 46,
20], zwischen Hiillblitter und Strahlbliiten [45, 46] bei Com-
positen, zwischen Hiille und Doldenstrahlen bei Umbelliferen
[63], zwischen den -einzelnen - Bliitenteilen bei Ranunculus
ficaria [31] und andere mehr. Die Resultate sind im allge-
meinen ziemlich iibereinstimmend, in dem Sinne, dall meist
mit der Anzahl der einen Organe auch die der andern steigt.

Von ganz besonderem Interesse ist aber hier die Arbeit
von Mac Léod [32] iiber die Kornblume, wegen der Ver-
schiebung der Korrelation zwischen Rand- und Seheibenbliiten
withrend der Bliitezeit und auch unter dem Einflusse ver-
schiedener Erndhrung. Zu einem dhnlichen Resultat kam auch
Weldon [62] fiir die verschiedenen Teile der Bliiten von
Ranunculus ficaria.

Hier liegt ein interessantes, verhiltnismiBig noch wenig
bearbeitetes Problem fiir statistische und experimentelle Unter-
suchungen vor: die Abhingigkeit der Korrelation von fufleren
Bedingungen. |

* ®
* ;

Damit glaube ich, das mir vorgenommene Thema ziem-
lich erschopft, d. h. keine wesentlichen Punkte iibersehen
zu haben. Gar manche Detailfrage mufite ich natiirlich iiber-
gehen, so leid es mir bisweilen tat. Eine nochmalige Re-
kapitulation der Resultate kann ich mir wohl schenken; die
Arbeit diirfte konzentriert genug sein!

St. Gallen, im November 1910.
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