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Uber die morphologische Deutung des Fichtenzapfens
auf Grund eines Fertilisationsfalles.

Frith im Jahre 1938 erhielt ich von Oberforstmeister A. Sandman
neben anderen Proben auch den eigentiimlich gestalteten Wipfel einer klei-
nen Fichte (Picea excelsa [Lam.] Lk.) von der zum Versuchsrevier Punka-
harju gehorenden Insel Laukonsaari zur Untersuchung zugesandt. Die
Eigenttimlichkeit dieses Gebildes besteht darin,dass sich an der Hauptachse
des Baumes zwel anormale Zapfengebilde entwickelt haben, m.a.W., die
Hauptachse selbst hat sich an zwei Stellen auf einer bestimmten Strecke
gleichsam zu einem Zapfen umgebildet. Diese Missbildung, die in unserer
Abb. 1 wiedergegeben ist, verdient hier im Lichte der bekannten
Zapfentheorien genauer beschrieben und erortert zu werden.

Ehe ich zu der Analysierung dieses besonderen Falles schreite, wird es
notig, als Hintergrund fiir die Darstellung die wichtigsten heute vorlie-
genden morphologischen Deutungen des Zapfens in das Gedachtnis
zuruckzurufen. -

Wie bekannt, befinden sich an der Zapfenachse zweierlei Schuppen:
Deckschuppen und Zapfenschuppen. Jene entwickeln sich im Anfang
rasch und tibertreffen in der Zapfenanlage die letzteren an Linge, bleiben
aber 1m Wachstum bald stehen und sind im ausgewachsenen Fichtenzapfen
schliesslich nur noch als unbedeutende hdautige Schuppe an der Unterseite
des Zapfenschuppengrundes vorhanden. An der Oberseite der letzteren
befinden sich wiederum die zwei gefliigelten Samen.

Was sind die Deck- und die Zapfenschuppen morphologisch?

Nach der Auffassung der meisten Forscher (Braun, Orsted,
Caspary, Stenzel, Wettstein wu.a.) entsprechen die Deck-
schuppen den an der Sprossachse sitzenden Bldttern. Die eigentlichen
Zaptenschuppen haben sich ihrer Auffassung gemadss als das Ver-
wachsungsprodukt zweier der in der Achsel der Deckschuppe sitzenden
Knospe zugehorenden Blatter gebildet. Verschiedene Ansichten sind

HELSINKI 1942 daruiber geaussert worden, langs welchen Randern die beiden Schup-
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Abb. 1 Der Wipfel einer etwa 1.5 m hohen Fichte (a). Man bemerkt an der Sprossachse.

zwei Zapfengetilde, das eine ganz an der Spitze, das andere oberhalb einer dichten
Astanhdufung am dritten Jahrestrieb von der Spitze gerechnet. b = das obere, ¢ == das
untere Zapfengebilde in Sonderansicht; * Grenze der Jahrestriebe.

penblatter miteinander zusammengewachsen sind. In der Zapfenschuppe
liegt namlich der Siebteil nach oben, wiahrend er sich im gewdhnlichen
Blatt auf der Unterseite befindet. Man miisste darum anzunehmen,dass sich
die Blatter zuerst um 180° gedreht haben und danach ldngs ihren Aussen-
randern zusammengewachsen sind (Stenzel, Willkomm). Andere
Forscher (Braun, Caspary) haben angenommen, dass die Ver-
wachsung trotz allem auf der der Deckschuppe zugekehrten Seite statt-
gefunden hat, oder dass die Schuppenanlage unpaar ist und sich schon
von Anfang an in ihrer endgiiltigen Lage, also der Siebteil der Zapfenachse
zugekehrt, befunden hat (van Tieghem 1869). Strasburger
hat seinerzeit die Ansicht vertreten, dass die Zapfenschuppe Sprossteilen
und nicht Bldttern entsprache. Nach diesen Forschern triige der Zapfen
In seiner Gédnze den Charakter eines verzweigten Sprosses und wire dem-
nach eher einem Bliitenstand als einer Bliite an die Seite zu stellen.
Sachs hat die Auffassung gedussert, dass die Zapfenschuppe ledig-
lich einen Anhang der Deckschuppe darstelle und also nicht einem selb-
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standigen Blatt oder ihrer mehreren entspreche. Zu diesem Schlusse kommt
er von der Beobachtung ausgehend, dass die Zapfen- und die Deckschuppe
am Grunde zusammengewachsen sind, sowie zweitens auf Grund dessen,
dass ja ein Blatt nicht in der Achsel eines anderen stehen kann. Auch die
Laptenschuppe gehorte demnach der Zapfenachse und nicht einer Sei-
tenknospe an und der Zapfen wire somit in seiner Ginze als einer Bliite
und nicht einem Bliitenstand homolog aufzufassen.

Auch Eichler hat zwar in der Achsel der Deckschuppe eine
Knospe festgestellt, dennoch spricht auch er die Zaptenschuppe als einen
Teil der Deckschuppe an. Die Knospe wire nach ihm die Achselknospe
eines in drei Lappen aufgeteilten Blattes. »Ohne jene Abnormititen wire
sicher niemand auf den Gedanken gekommen, die Fruchtschuppen der
Abietineen fiir ein zusammengesetztes Organ zu behalten, und es wiren
uns dann auch die complizierten Theorien, wenigstens theilweise, erspart
geblieben, welche so lange Zeit das Verstidndnis des Bliithenbaues eines
der wichtigsten Pflanzengruppen verdunkelt haben», schliesst Eichler
seine Darstellung.

Auch Delfino sieht die Zapfenschuppe nicht als ein getrenntes
Gebilde an, sondern dussert die Auffassung, dass es sich um ein dreilappi-
ges Blatt handele, dessen Mittellappen sich zur Deckschuppe umbildet,
wahrend die Seitenlappen miteinander zur Zapfenschuppe verwachsen.
Dieser Hypothese schliesst sich auch Penzig an.

In Finnland hat sich Rainio (1927) auf Grund von Intersexual-
fallen bei der Kiefer mit den Zapfentheorien beschiftigt. Er ist dabei zu
der Auffassung gekommen, dass die Deck- und die Zapfenschuppe, wie
es die Bliitentheorien von Delfino und anderen voraussetzen, Teile
ein und desselben Organs sind, zieht aber gleichzeitig einen weittragenden
Schluss bei der Annahme, dass die Deck- und die Zapfenschuppe zusam-
men dem Fruchtblatt der Angiospermen entsprichen. Zu dieser Auffassung
st Rainio hauptsidchlich durch zwei Umstinde gelenkt worden. Ein-
mal entstehen bei Intersexualfillen, wo sich der Zapfen zweigeschlechtlich,
also ebenfalls zu einem pollenerzeugenden Organ ausbildet, Pollenkammern
nur an der Deckschuppe, Samenanlagen nur an der Zapfenschuppe (vgl.
Rainio 1926). Zweitens sind auch bei den Angiospermen sowohl im
Staubblatt als im Fruchtblatt zwei Teile zusammengewachsen: ein paariger
Staubblatteil und ein paariger Fruchtblatteil, von denen also normaler-
weise beim Fruchtblatt die Staubblatteile und beim Staubblatt die Frucht-
blatteile unentwickelt bleiben, wihrend in Fillen von Intersexualitit diese
beiden, verschiedengeschlechtigen Teile gleichzeitig fertil, ja, sogar in vier
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selbstindige Lappen aufgeteilt sein konnen. Vergleicht man diese Ver-
hiltnisse bei den Gymnospermen und den Angiospermen, so erscheint
die von Rainio vorgenommene Koordination, nach welcher die
Deckschuppe dem mainnlichen Teil, die Zapfenschuppe wiederum dem
weiblichen Teil im Fruchtblatt bzw. im Staubblatt der Angilospermen
entspriche, gewiss verlockend. Die Auffassung Rainios wird weiter-
hin durch den Umstand gestiitzt, dass die Zapfen in Fallen intersexualer
Zapfensucht unmittelbar in den Blattwinkeln der Hauptachse sitzen und
eine mannliche Bliite demnach iiber eine Reihe von Zwischenformen einem
Zapfen entsprache.

Weiter mogen noch die an Hand paldontologischer Befunde unternom-
menen Versuche zur Klarung der Zapfenfrage, die ja in der Systematik der
Gymnospermen eine so iiberaus wichtige Stellung eingenommen hat, erwahnt
werden. Diesbeziiglich sei aus der letzteren Zeit die i.]. 1936 erschienene
Untersuchung von Stefanoff genannt. Stefanoff hebt hervor,
dass das vegetative und das fruktifikative Organsystem der Pflanzen phylo-
genetisch gleich alt und in ihrer Entwicklung wohl kaum aneinander gebun-
den sind; m.a.W., die Entwicklung der Bliitenorgane der Pflanzen kann sich
ganz unabhingig von derjenigen ihrer griinen Teile abgespielt haben kon-
nen, die Koordination der Staub- sowie der Fruchtbldtter mit den griinen
Laubblittern entbehre daher jeglichen Grundes. Die Morphologie des
fruktifikativen und des vegetativen Organsystems miissten daher unab-
hangig voneinander und auf paldontologischer Grundlage studiert werden.
Hierzu ergeben sich Moglichkeiten insbesondere bei den zumal in letzter
Zeit eingehender gekldrten uralten silurischen und devonischen Pstlophy-
tales-Formen, den primitivsten bekannten Gefdsspflanzen. Diese hatten
noch weder Bliatter noch Wurzeln, sondern besassen lediglich einen dichoto-
misch verzweigten prothalliumartigen Stamm, ein Thelom, an dessen
Spitzen sich die dickwandigen Sporangien bildeten. Die Blatter der Ge-
fiasspflanzen sind nach Stefanoff und einigen anderen Forschern aus
den Thelomzweigen oder Zweiggruppen durch gegenseitige Verschmelzung
hervorgegangen. Nur so haben die Sporangien von den Thelomspitzen auf
die Blitter iibergehen konnen. Die Bldtter der Farne und Cycadinen,
ebenso diejenigen von Ginkgo und den Nadelbdumen sind gerade solche
Thelomverschmelzungen. Bei einer derartigen Herleitung des Blattes
konnen #Ahnliche Verschmelzungen auch zwischen Achsenteilen und Blat-
tern und damit auch zwischen Teilen benachbarter Sprossverzweigungen
wohl fiir moglich gehalten werden; die Grenze zwischen Blatt und Stamm,
Stiitzblatt und Achselknospe sidnke demnach zu einer untergeordneten
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Bedeutung herab. Dadurch eroffnen sich neue Moglichkeiten auch fiir
die morphologische Deutung der einzelnen Teile des Zapfens. Stef a-
noff hadlt auch seinen Gedanken fiir revolutionierend. Er kommt tibri-
gens bei seinen Uberlegungen zu einem ziemlich dhnlichen Endresultat wie
Rainio. Er homologisiert die Zapfenschuppe und die anschliessende
Deckschuppe der Koniferen ganz wie R ainio mit dem Fruchtblatt der
Angiospermen. Bei der Untersuchung der Leitungsstrange im Fruchtblatt
von Helleborus kommt er ndmlich zu einem dhnlichen Ergebnis beziiglich
der Zweiteiligkeit des Angiospermenfruchtblattes wie R ain1 o auf Grund
der Intersexualfdlle und zieht — ganz in Unkenntnis der Arbeiten R ai-
nios — aus seinen Befunden ganz dhnliche Schliisse wie dieser.

Es verdient in diesem Zusammenhang erwdahnt zu werden, dass die
Thelomhypothese Stefanoffs gewissermassen auch bei Goebel
eine Stiitze findet. Nach G oe b el sind allerdings die Deck- und die Zap-
fenschuppe aus verschiedenen Bldttern hervorgegangen, von irgendeiner
Seitenknospe ist aber nicht die Rede. Er schreibt (1923, III, p. 1750):
»— — — wir Konnen gar nicht wissen, ob die Bliitenbildung bei den Coni-
feren nicht aus einer Zeit stammt, in welcher Blatt und Sprossachse weniger
scharf von einander geschieden waren als jetzt, und ob z.B. der Satz, dass
ein ’Blatt’ nicht in der Achsel eines anderen stehen kann, auch fiir Bliiten-
formen, wie wir sie bei fossilen Gymnospermen finden, zutrifft.» — Mogli-
cherweise haben Goebel dabei dhnliche Thelome wie Stefanoff
vorgeschwebt.

Diese neuen, auf die Psilophytales basierenden Deutungen konnen mit
thren weitldufigen Erklarungsmoglichkeiten wohl verlockend erscheinen.
Solche Deutungen konnen aber ebenso leicht auch wohlfeil werden. Es
kann in ithnen die Bedeutung der Tatsache unterschatzt werden, dass samt-
liche Zellen der Pflanze — abgesehen von gewissen Ausnahmen — poten-
tiell gleichwertig, mit den gleichen Genen und Kraften geladen sind, sowie
dass der Spross einer Pflanze auch sonst durchweg aus homonomen Teilen
aufgebaut ist. Der Vegetationspunkt, der die Einzelentwicklung der
Pflanze leitet, erzeugt ein Zellgewebe, aus welchem sich als homonome Teile
abwechselnd Internodien und Knoten mit zugehorigen Seitenorganen —
Bldattern und Achselknospen — herausdifferenzieren, und irgendetwas an-
deres scheint aus ihm zunidchst auch gar nicht hervorgehen zu konnen. In
die gleiche Reihe gehoren auch die verschiedenen Tetle des Blutensprosses
und der Bliite: die Kelchbldatter, Kronblatter, Staubbldatter und Frucht-
blatter. Sie konnen nicht gerne urspriinglich was anderes sein, als es die
Seitenorgane der unteren Knoten sind. Wenn insbesondere die Bliiten-
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blatter sehr verschiedengestaltig und von den Laubblattern abweichend
beschaffen sind, so hangt dies von einer spater eingetretenen Differenzie-
rung ab, davon, dass bestimmte, die Weiterentwicklung der Anlage hem-
mende oder in thr auf eine besondere Art wirkende Gene nur unter Verhalt-
nissen und bei speziellen Korrelationen, die einem bestimmten Allge-
meinzustand der Pflanze entsprechen, Wirkungskraft erhalten, und nicht
etwa davon, dass die Anlagen der Bliitenblatter etwas anderes als gewohn-
liche Blattanlagen waren. Dafiir bilden die haufigen Vergriinungserschei-
nungen der Bliitenbldatter, wo sich also Staub- und Fruchtbldtter zu ge-
wohnlichen griinen Laubbldttern umbilden, einen hinreichend tiberzeugen-
den Beweis. Es kann natiirlich nicht angenommen werden, dass die Laub-
blatter etwa phylogenetisch alter als die Bliitenblatter varen — das Grun
des Blattes und seine Fertilitat sind offenbar gleich alte Grundeigenschaften
bei ihm. So viel darf man aber annehmen, dass diese Eigenschaften friiher
allen Bldttern gleichzeitig und gemeinsam eigen gewesen sind, wie dies
mitunter auch heute noch bei vielen Farnen vorkommt, sowie dass es sich
dabei um eine phylogenetisch primitive Eigenschaft handelt. Die
Annahme, dass sich die Bldatter, wieu.a. Stefano ff darlegt, aus Thelo-
men gebildet hitten, scheint dagegen schlecht auf das allgemeine bauliche
und ontogenetische Schema der Gefdsspflanzen einzupassen und wirkt
daher wenig glaubhaft.

Es ist indessen nicht unsere Absicht, die iiber den Ursprung.des Zapfens
vorgebrachten Hypothesen hier weitldufiger zu erortern. Das Obige
diirfte als Hintergrund fiir die nachfolgende Darstellung des jetzt vorlie-
genden Sonderfalles wohl geniigen, und zugleich erinnert es uns daran,
dass wir es hier mit einer Frage zu tun haben, die schon lange zu den viel-
diskutierten und schwerloslichen Problemen der Morphologie gehort hat.

Die eingangs erwdhnte, mir zur Untersuchung tibersandte Probe, deren
Totalansicht in unserer Abb. 1 wiedergegeben ist, entstammt dem Wipfel
einer etwa 1.5 m hohen, auf einer Pflanzungsflache aufgewachsenen
Fichtenpflanze und umfasst die drei obersten Jahrestriebe mitsamt deren
Verzweigungen. Die Stellen der Uberwinterungsknospen sind mit einem
Sternchen bezeichnet. Irgendwelche Anzeichen von Krankheitsbefall wurden
beim Baum nicht beobachtet, abgesehen von ein paar Chermes-Gallen, die
hier offenbar von keiner Bedeutung sind. Im oberen Teil zweier Jahres-
triebe gewahrt man eine Anhdufung von harten Schuppen, die beim ersten
Hinsehen den Gedanken sofort auf Zapfenschuppen bringen und uns
dadurch auch in der Tat berechtigen, jene Teile der Jahrestriebe als eine
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Art von Zapfen aufzufassen. Weiter wird die Aufmerksamkeit auf die
unterhalb des unteren Zapfengebildes befindliche zusammengedringte

Astgruppe gelenkt.

Terminale, an der Sprossachse befindliche Zapfen sind bei der Fichte
auch schon frither festgestellt worden, und Th. Fries hat jenen Miss-
bildungen sogar einen wissenschaftlichen Namen: monstrositas
acrocona, gegeben. Die von thm beschriebenen Zapfen weichen indes-
sen nicht dermassen stark wie die vorliegenden vom normalen Zapfen ab.

Untersucht man den »Zapfen» am Ende der Sprossachse ndher, so sieht
man, dass thm als Bestandteile 1:0 an der Sprossachse inserierte gewohn-
liche Nadeln und 2:0 in der Achsel einer jeden Nadel entweder eine Knospe
oder anstelle dieser 1m Spitzenteil des Zapfens gebrdunte und verhartete

Schuppen angehoren. Jene Knospen hadtten im folgenden Jahre normal
austreitben konnen.

Der zweite Jahrestrieb von der Spitze gerechnet ldsst nichts vom Ge-
wohnlichen abweichendes erkennen.

Das Zapfengebilde des dritten Jahrestriebes befindet sich ebenfalls ganz
am oberen Ende desselben und ist in der gleichen Weise wie vorhin aus nor-
malen Nadeln und in deren Achseln sitzenden eigentiimlichen Schuppen
aufgebaut. Ein Unterschied ergibt sich hauptsdchlich nur darin, dass hier
die Knospen des Zapfengrundes bereits zu einem dichten Astbiischel aus-
getrieben sind. Die Zapfenschuppen sind bei diesem Zapfen ihres gros-
seren Alters wegen dunkler, aber die Nadeln, in deren Achseln sie stehen,

sind wie alle anderen Nadeln des gleichen Jahrestriebes noch vollig frisch
und grin.

Besondere Aufmerksamkeit erregen hier natiirlich jene erwdhnten
Schuppengebilde. Ein Teil von ihnen scheint einer gewohnlichen Zapfen-

schuppe gleichzukommen, ein anderer Teil hinwieder ist in mehrere, an der
Spitze griine Lappen aufgespalten; diese Schuppenformen scheinen durch
eine Rethe von Zwischenformen ineinander i{iberzugehen. Gleich beim
ersten Blick hat es den Anschein, als handele es sich um eine allmadhliche
Umwandlung der in den Achseln der Deckschuppen sitzenden Knospen

zu Zapfenschuppen. Insofern schiene also die alte Bliitenstandstheorie
wirklich stich zu halten.

Wir unterziehen jedoch jene Knospen und die ithnen entsprechenden
Schuppen einer naheren Betrachtung. Als Ausgangspunkt fiir den Ver-
oleich ist eine gewohnliche Achselknospe der Fichte zu wahlen. Die Blatt-
stellungsfolge in thr ist die folgende (Abb. 2).
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Das Stiitzblatt (D)

1 und 2. Ein Vorblatt (V) zu beiden
Seiten der Knospe

. Blatt median hinten

. Blatt median vorn

. Blatt rechts hinten

. Blatt links hinten

. Blatt rechts vorn

. Blatt rechts hinten; usf.

R0~ O Ov .

Von diesen scheint insbesondere
das vierte, median vorn gelegene Blatt
Schwankungen ausgesetzt zu sein. Mit-
unter scheint es sich zu erweitern und
sich mehr oder minder vollstandig in
zwel Teile aufzuspalten, bei kraftigen
End- u.a. Trieben befinden sich an sei-
Abb.. 2. Stick eir}es normalen Fichten-  per Stelle zwei Schuppen (Abb. 3), wie
THUGRA, GER R acin angeialle scheint, als Folge einer Linksvers-

sind. In der Achsel zweier Nadeln (D) ; _ .
je eine Knospe mit den lateralen Vor- chiebung des 4. Blattes. Wie sich spa-

bldttern (V,und V,) und einer dritten, ter herausstellen wird, ist das Auftre-
median hinten gelegenen Schuppe (S;).  ten eines Blattpaars an dieser Stelle
Jede Schuppe entspricht morpholo-  ejn beachtenswerter Zug. Noch sei
gisch d"er an _der Sprossoberﬂa-che ZU- erwihnt, dass sich oft auch an der
rickbleibenden Blattbasis. : " : : "
Spitze der Vorblatter ein kleiner gru-

ner, hinfdlliger Nadelteil befindet. Bei

sehr kraftigen Knospen konnen auch mehrere von den anderen Knospens- .

chuppen mit einem solchen versehen sein, meistens fehlter aber ganzlich
und die Knospenschuppe hat sich lediglich aus dem basalen Blatteil ge-
bildet, der auch beim normalen Blatt aus hartem, braunem Zellgewebe
besteht, das beim Abfallen des Blattes an der Oberflache des Sprosses
zurtickbleibt.

Die 1m oberen Teil des Zapfengebildes befindlichen Knospen sind von
dieser Normalknospe bald mehr, bald weniger abweichend gestaltet. Einige
von ihnen sind in Abb. 4 u. 5 dargestellt.

Die an der Sprossachse inserierten Stiitzbldatter der Knospen (D) behal-
ten sich in samtlichen Fallen unverdndert als griine, mit einem abfallenden
Nadelteil versehene Bldtter bei. Dagegen dndern die Vorbldtter (V) und das
vorn zwischen thnen stehende Blatt zuerst und am meisten Form. In dem
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in Abb. 4 A dargestellten Fall
sind die Vorbldtter fast den
oewohnlichen  Nadelblattern
oleich, also unverdndert. Des-
gleichen 1st das median hinten
ogelegene 3. Blatt noch mit ei-
nem Nadelteil ausgeriistet. Da-
gegen hat sich das median vorn
befindliche 4. Blatt in zwei
Lappen mit schwach vergriin-
ter, aber dennoch eines eigent-
lichen Nadelteiles entbehren-
der Spitze gespalten. Die 1n-
neren Knospenschuppen sind
soguit wie normalen Knospen-
schuppen gleich. — In Abb.4 B
1Ist ber den Vorblattern kein
abffallender Nadelteil vorhan-
den, die Spitze aber ist noch
oriin. Griine Spitzen sind auch
an manchen der untersten |
Knospenschuppen sichtbar. — -
In Abb. 4 C haben sich die la- '
teralen Vorblitter weiter zu

platten, einigermassen lappig

gezahnten harten Schuppen

umgewandelt. Besondere Auf-

merksamkeit erweckt die aus-

_ Abb. 3. Achselknospe eines Spitzentriebes der
S_en arl deI: Sc.:huppenbams Fichte. Zwischen den Vorblattern (V; und V,)
sichtbare, mit emem langen unter dem Deckblatt (D) gewahrt man zwei

und schmalen Fliigel verse- Schuppen (S, und S;). In Abb. 2 steht an die-
hene riickgebildete Samenan-  Ser Stelle nur eine Schuppe.

lage. Das vorn befindliche 4.

Blatt 1st auch hier von zwel schuppenartig harten, sparlich gezdhn-
ten Lappen gebildet. Das median hinten stehende 3. Blatt i1st etwas veran-
dert, mit einem schmalen, massig langen Spitzenteil versehen. Mehr noch
haben sich die seitlichen Schuppen verandert, indem sie sich erweitert und
zugleich erhdrtet haben. An der Spitze mehrerer Schuppens tellt man auch
ither eine schwache Chlorophylibildung fest. — In Abb. 4 D 1st die Erwei-
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Abb. 4. Zwischenformen von Knospen und Zapfenschuppen aus der untersuchten »Miss-

bildung». D = Deckblatt der Knospe (der Nadelteil ist bereits abgefallen), entspricht

der Deckschuppe; V, und V, = die Vorblidtter, die sich erweitern und zur Zapfenschuppe

verwachsen; S,, S, und S; = die den Vorblédttern in der angegebenen Ordnungsfolge

folgenden Knospenblitter; Sa, und Sa, = die Samen. Bei C, und C, die gleiche Knospe

von hinten und von vorseite, desgleichen bei E, und E,. Vergriinte Teile durch Punk-
tierun gangegeben.
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terung der Vorblattschuppen
immer weiter gediehen und
die Samenanlagen an threr
Aussenseite sind grosser; die
median vorn stehenden Lap-
pen sind voneinander weni-
ger getrennt. Der tbrige Teil
der Knospeist unverkennbar
schwacher entwickelt, man
konstatiert duetlich eine be-
ginnende Riickbildung. — In
Abb. 4 E ist die Entwicklung
weiter fortgeschritten, indem
die Vorblattschuppen sich
immer mehr erweitert und
die Samenanlagen an i1hrer
Aussenflache fortgesetzt an
Grosse zugenommen haben;
dei median vorn befindliche,
an der Spitze geteilte Schuppe
Ist zu einem langen, schma-
len Lappen verschmolzen;
von der tibrigen Knospe ge-
wahrt man nun nur noch die
3. median hinten stehende

Schuppe, diinn, schmal und |
Abb. 5. Zwischenform von Knospe und Zapfens-

Stark_ ruckgeblldet. — Abb. 4 chuppe in seitlicher Ansicht. Bezeichnungen wie
F erinnert schon mehr an in Abb. 4.

eine Zapfenschuppe der Fich-

te als an eine Knospe. Die Vorblattschuppen haben sich hier fortgesetzt
erweitert und die Samenanlagen an ithrer Aussenseite weiterhin entwickelt.
Von der ibrigen Knospe findet man lediglich den median vorn gelege-
nen, ursprunglich paarigen Lappen als schmalen Zwischenlappen vor, der
schliesslich beiderseits mit den Vorblattlappen verwdchst. Die mediane
hintere Schuppe ist nicht mehr unterscheidbar. — Auch einige noch wei-
ter gediehene Fille lassen sich feststellen, u.a. ein solcher, bei welchem
die Knospe sich von emem normalen Zapfenschuppen nur dadurch un-
terscheidet, dass die Spitze der Schuppe tiefer als gewohnlich eingeschnit-
ten ist.
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Dieobigen Beob-
achtungen besta-
tigen also die
schon gleich beim

langte Auffassung,
dass sich die Zap-
fenschuppe hier aus
Knospenschuppen
bildet und in threr
Gadnze einer Knos-
pe gleichzustellen

Abb. 6. Querschnitt durch eine der Umwandlungs- Ist. { _

phase C in Abb. 4 entsprechende Knospe. Man er- De in Abb. 6 darge-
kennt die zwei lateralen Vorblitter (V, und V,) und  stellte Querschnitt, der
an ihrer Aussenseite die Samenfliigel (Ss;, und Ss,;); den in Abb. 4 C wieder-
das in der Ordnungsfolge dritte Blatt (S;) steht me- gegebenen Verwandlungs-
dian hinten, die beiden folgenden (S, und §;) unter orad vertritt, gibt uns
dem Deckblatt. Im Zentrum der Knospe der Achsen- B _
teil, der sich nicht an der Bildung der Zapfenschuppe AUfSCh]_USS uber die Lage
beteiligt. — Schnitt aus einem mit Fluorwasserstoff- —und die Grossenverhalt-

sdure erweichten Material. nisse der einzelnen Blat-
ter in der Knospe. (Die
Blitter sind hier ebenso wie in den vorhergehenden Abbildungen bezeich-
net.) Die Lage der Samenfliigel an der Aussenseite der Vorblatter ist
aus Abb. 6 deutlich ersichtlich. Desgleichen stellt man fest, dass sich
die Vorblitter so drehen, dass ihr Vorderrand nach aussen zu liegen kommt,
so dass die Hinterrinder beim Verkiimmern der eigentlichen Knospe in
Kontakt miteinander geraten und schliesslich verwachsen. So erfahren
also die Vorblidtter vor ihrer Verwachsung gewissermassen eine Drehung
um 90° und es kommt also in der fertigen Zapfenschuppe die morphologi-
sche Oberseite des Blattes nach aussen, die Unterseite nach oben zu liegen.
Einige Forscher, die die Zapfenschuppe von einem einzigen Blatt hergeleitet
haben (so z.B. G o e b el), haben jene Torsion bestritten, in diesem Falle
tritt sie aber als einfache und unverkennbare Tatsache in Erscheinung und
verdient insofern beachtet zu werden, als ja der Siebteil in einer normalen
Zapfenschuppe stets nach oben hin gelegen ist — die Zapfenschuppe ist
also auch im Hinblick auf ihren anatomischen Bau resupiniert. — Auf die
iibrigen Einzelheiten des Knospenquerschnittes braucht hier nicht naher
eingegangen zu werden.

ersten Blick er-
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Die oben erorterten Befunde leiten uns zu den nachstehenden Schluss-
folgerungen.

1. Die Deckschuppe entspricht dem an der Sprossachse inserierten
Blatte. Dieses Blatt nimmt an der Bildung der Zapfenschuppe iiberhaupt
nicht teil, sondern tritt in samtlichen Bildungsphasen der Zapfenschuppe
als vollstandiges Blatt auf.

2. Die Zaptenschuppe bildet sich aus der Achselknospe der Deck-
schuppe, genauer gesagt, aus den aussersten Blattern dieser Knospe, deren
ibrige Teile hingegen zum Schlusse fast ganzlich unentwickelt bleiben.

3. Die Zaptenschuppe bildet sich hauptsachlichaus zwei lateralen Blat-
tern, die in den ersten Umwandlungsphasen der Knospe mit einem griinen
Nadelteil versehen sind und im Knospendiagramm den Vorbliattern ent-
sprechen. Das dritte, median hinten stehende Blatt nimmt entgegen hin
und wieder geausserten Annahmen an der Bildung der Zapfenschuppe iiber
haupt nicht Teil, dagegen moglicherweise wohl das mediane vordere, zwei-
spaltige (?) Blatt.

4. Bei fortschreitender Ausbildung der Zapfenschuppe waiachst der
mediane Fortsatz alsbald mit den lateralen zu einem schmalen Mittelteil
zusammen, wahrend sich die letzteren erweitern und den Hauptteil der
Schuppe bilden. Das hinter der Knospe in der Medianebene befindliche
ausserste Blatt behalt sich als schmale Schuppe bis in verhdltnismassig
spate Stadien der Schuppenentwicklung bei, wird aber bei der Fichte nicht
in die Zapfenschuppe aufgenommen.

5. Die lateralen Schuppenhilften erweitern sich so, dass sie sich mit
ithren Hinterrandern beriithren und schliesslich diesen entlang zusammen-
wachsen. So kommt in der fertigen Zapfenschuppe die morphologische
Unterseite nach oben zu liegen. Diejenigen Forscher, die eine vor dem
Verwachsen eintretende Drehung der Blatter angenommen haben, sind

also 1m Rechten.

6. Die Fertilisation — das Erscheinen von Samenanlagen — ldsst
sich schon auf einem relativ frithen Stadium der Schuppenbildung feststel-
len. Die Samenanlagen erscheinen an der Aussenseite der lateralen Fortsatze,

wenn diese noch getrennte, obwohl allerdings schon schuppenartige Blat-
ter darstellen.

Vergleicht man diese recht einwandfrei anmutende Deutung mit den
fritheren, so kommt man zu dem Ergebnis, dass die alte Bliitenstandstheo-
rie, wie sie z.B von Orsted vorgetragen wird, anscheinend unanfecht-
bar 1st. Man ist ja auch zu thr namentlich durch die Untersuchung von
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»Missbildungen» gelangt. Das von
thnen gelieferte Zeugnis ist in allen
bekannt gewordenen Fallen ein-
deutig, es moge denn am Ende
richtig oder falsch sein.

Was insbesondere die Annah-
men von Rainio und Ste-
fanoff betrifft, dass die Deck-
= und die Zaptenschuppe zusammen
dem Fruchtblatt der Angiospermen
entsprachen, so wiirde sie zu der
merkwiirdigen Folgerung fiihren,
dass Frucht-, Staub- und wohl auch
andere Blatter der Angilospermen
morphologisch mehreren Nadel-

| _ baumblattern, ja, sogar verschie-
Abb. 7. Langsschnitt durch eine Zapfenan-

lage im Winter. D =: Deckschuppenanlage, d?nen Sprossv'erzwelgungen :inge-

Diese Folgerung vermag aber nicht
mehr naturlich zu wirken.

In einer wichtigen Beziehung ist aber die Kldarung dieser wie auch aller
fritheren ahnlichen Missbildungen bedauernswert unvollstindig geblieben.
Die Bildung der Samenanlagen ist nicht ndher untersucht worden. Dies
ruhrt davon her, dass das untersuchte Material nur vollig reife Zapfensta-
dien umfasst, die in dieser Hinsicht natiirlich weniger aufschlussreich und
ausserdem schwieriger praparierbar als die Friihstadien sind.

Die Ontogenie des normalen Fichtenzapfens ist allerdings wohl studiert
worden (Strasburger, Baillon wu.a.). Ein Langsschnitt durch
eine in die Winterknospe eingeschlossene Zapfenanlage der Fichte zeigt ein
dem Iin Abb. 7 wiedergegebenen dhnliches Bild. Man erkennt in ihm an der
Oberflache der kegelformigen Sprossspitze eine grosse Menge von Doppel-
schuppen, von denen die untere Teilschuppe offenbar einigermassen friiher
entwickelt, gleichsam schiitzend nach oben gekriimmt und grosser als die
uber 1thr gelegene Schuppe ist. Jene ist die Anlage der Deckschuppe, diese
die der Zapfenschuppe. Im Querschnitt hat ein solches Schuppenpaar die
Form eines schrdgen Vierecks, wie Abb. 9 zeigt. Die tangentiale Spaltlinie
deutet die Grenze zwischen der Deckschuppe (unterer Teil) und der Zapfen-
schuppe (oberer Teil) an. Man bemerkt in der Deckschuppe auf diesem Ent-
wicklungsstadium schon zwei Harzgidnge und eine Gefidssbiindelanlage

50,7 Uber die morphologische Deutung des Fichtenzapfens auf Grund. .. 17

Abb. 8. Mikrophotographie eines nahe bei der Oberflache durch die in Abb. 7 sichtbare
Zapfenanlage gefiihrten Schnittes, welcher zwei Deck- -+ Zapfenschuppenpaare, das
obere mittendurch, das untere nahe beim Rande getroffen hat. An der Oberseite der
unteren Zapfenschuppenbasis gewahrt man eine schwache Erhebung und in dieser eine

grosse, diinnwandige Zelle; die Erhebung mitsamt ihrem Inhalt vertreten ein friihes
Stadium der Samenanlage. Im Inneren der Deckschuppe eine Zellenverschmelzung

(Harzgang). — Das Bild ist ein direkt auf Kopierpapier projiziertes Negativ.

(Abb. 10). Im basalen Teil der Deckschuppe wiederum erkennt man beider-
seits eine langgestreckte embryonale Zelle, die als die Anlage eines Makro-
sporangiums aufzufassen ist. Ausserlich ist von der Samenanlage vorldaufig
nichts weiteres als eine geringe Erhebung am Grunde des Zapfenschuppen-
blattes zu sehen (Abb. 8 und 9). — Abb. 11 zeigt ein Schuppenpaar In
Obenansicht kurz vor dem Ausbrechender Bliitenknospe im Friihjahr.
Hier gewahrt man am Grunde der Zapfenschuppe bereits deutlich den
kugeligen Nucellus und das denselben als Erhohung umgebende Integu-
ment, welches spater zu einem schriag nach unten gerichteten, einem Vogel-
schnabel dhnlichen zweilippigen Gebilde auswachst. Gleichzeitig erweitert
sich die Zapfenschuppe gewaltig, so dass die Deckschuppe nun nur noch
als zusammenschrumpfendes und seine Bedeutung immer mehr einbiissen-
des Gebilde zuriickbleibt. So bilden sich, wie es scheint, die Samenanlagen
in der Zapfenschuppe selbst, und zwar an der Oberseite 1hres basalen
Teiles. Dies entspricht auch der herrschenden Auffassung.
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In diesem Zusammenhang
moge jedoch auf Hagerups
(1933) Untersuchung iiber die
Kiefer hingewiesen werden, die
anscheinend zu einer andersar-
tigen Auffassung hinausleitet.

Hagerup vergleicht die
Zaptenschuppe der Kiefer mit
einem Kurztrieb, an welchem

sich zu unterst zwei laterale Abb. 11. Normale Zapfenschuppenanlage der

Vorbliatter finden. wihrend das Fichte in Obenansicht kurz vor dem Ausbre-
dritte median h}nten 1< 0 chen der Blitenknospe. Man erkennt den auf-
0 Ao

, . . _ _ warts gekriimimten Spitzenteil der Deckschuppe
genau wie ber der Fichte —1In- (p). N — Nucellus; I — Integument: H —

seriert 1st. In der ersten An- Stelie eines Harzgangs im Inneren der Deck-
Iage der Zapfenschuppe he- schuppe; a = Stelle des Archespors in der Zap-

merkt man zwei halbmondfor- enschuppe,
mige Erhebungen, die alsbald
beide je fiir sich, mit ihren Rindern zylin-

Abb. 9. Querschnitt durch den gemeinsamen Basalteil einer Deck- -~ Zapfenschuppen-
anlage. Der obere Teil des rhombiscken Querschnittsbildes gehort zur Zapfenschuppe,

der untere zur Deckschuppe. In den beiden Randpartien des ersteren gewahrt man derartig zusammenwachsm. Dieser so ent-
deutlich eine grossere, diilnnwandige Zelle (a), aus welcher sich spater das Archegonium standene Lylinder entspricht dem Integu-
bildet. Das sie umgebende Zellgewebe erzeugt den Nucellus und das Integument. — In ment, die an seinem Ende befindliche

der gleichen Weise wie in Abb. 8 hergestelltes Negativbild. Offnung dem Mikropyle. Ausserdem bil-

det sich noch ein dritter Anlagenhocker
zwischen den beiden vorhergehenden. H a-
gerup homologisiert nun die Samenanla-
ogen mit den lateralen Vorbldttern, die also
in ithrer Gdnze zur Bildung der Samenan-
lagen herangezogen wiirden; die dritte An-
lage homologisiert er mit dem dritten, me-
dian hinteren Blatt der Knospe. Irgend-
welche anderen Anlagen finden sich in der
LZaptenschuppe nicht, abgesehen natiirlich
von der Deckschuppe, die auch Hage-
rup ber der Kiefer dem an der Sprossachse  app. 12, Eine Zapfenschuppe aus
sitzenden Laubblatt entsprechen ldsst. Der  der »Missbildung», von hinten ge-
Bau der Kiefernschuppe unterschiede sich  sehen. Das Integument der ei-

Abb. 10. Querschnitt durch eine Deckschuppenanlage. Ihre Grenze nach oben gegen die demnach von dem der Zapfenschuppe der ::t;: ::E;;?j::?g;ulﬁ]qe}:itlgtm];x

Zapfenschuppe wird durch reihenformige Anordnung der Zellen angedeutet. In den Fichte insbesondere dadurch, dass ste haupt- erch";im m(igl{ch KT qiclil d'l;

beiden Randpartien der Deckschuppe ein Harzgang, in der Mitte eine Gefdssbiindel- Séichlich nur aus Cil]elll, und zwar aus dem Infegumeiit :illS einem LEIPPL‘H
anlage. — Negativbild wie die beiden vorigen.

l]lCdiElllCll, hinten sitzenden Blatt gebildct der Zapfenschuppe gebildet hat.



20 Viljo Kujala 50,7

el - S —— T - - = = - — - = = — - = il

_— - - - i e — == — F il i —————— e e e —

ware, wahrend sich die lateralen Blattanlagen in threr Ganze zu Samen-
anlagen weiterbildeten. Auch nach Goebel entsteht die Samenanlage
bei den Koniferen stets an der Spitze des Blattes. Demmnach befanden
sich auch bei der Fichte die Spitzen der Vorbldtter dort, wo die Samen-
anlagen gelegen sind, wédhrend die eigentliche Zapfenschuppe lediglich
einen sekunddren Fortsatz, eine Erweiterung dieser Blatter darstelle.

Sollten die Zapfenschuppen der Fichte und der Kiefer morphologisch
wirklich so verschieden sein, so gibt dies an, dass die Gattungen Pinus
und Picea untereinander nur weit verwandt sind, andererseits aber auch,
dass die Bildung der Zapfenschuppe bei den verschiedenen Abietineen
nicht einheitlich vor sich gegangen ist. Verhilt es sich so, dann miisste die
Frage bei den verschiedenen Abietineen getrennt zur Untersuchung vor-
cenommen und danach die ganze Systematik der Koniferen vielleicht einer
Neubearbeitung unterstellt werden.

Wie gesagt, die von mir untersuchte Missbildung hat nicht viel Licht
in die Frage nach der Entwicklung und urspriinglichen Lage der Samen-
anlage bringen konnen. Auf jeden Fall erscheinen die Samenanlagen schon
frith, wenn die Zapfenschuppenbldtter noch vollig getrennt sind, an der
Unterseite der dem Vorblatt entsprechenden Schuppe. Die Annahme G o e-
bels, dass die Samenanlage auf jeden Fall am Blattrand entstehe, kann
durchaus zutreffend sein. Man braucht nur zu vermuten, dass ein Teil des
Blattes fortsetzt, sich zu einer Zapfenschuppe zu erweitern, wahrend der
andere Teil kurz bleibt und sich zu Samenanlage umbildet. Ja, in meinem
Material befindet sich sogar ein Fall, bei welchem die Samenanlage gegen
die Schuppenspitze gerichtet ist, so dass nur ihr zweilippiger Spitzenteil
zum Schuppengrund hinabgebogen erscheint (Abb. 12). Es wdre auf das
ausserste wiinschenswert, auch frithe Stadien solcher Fertilisationstadlle zum
Studium zu erhalten, wie auch, dass man bel ihrer Untersuchung besondere
Aufmerksamkeit auch der Bildung der Samenanlagen widmete.
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KUUSEN KAVYN MORFOLOGISESTA TULKINNASTA ERAAN
FERTILISOITUMISTAPAUKSEN PERUSTEELLA.

SELOSTUS.

Tutkielmassa esitetdin erdistd pikku kuusesta Punkaharjulta 16ydettyjd harvinaisia
kipymuodostumia. Normaalissa kdvyssa kdpysuomujen tyvelld tavattavat pienet pei-
tinsuomut olivat tdssd tapauksessa kaikki kehittyneet tadydellisiksi vihreiksi neulas-
lehdiksi. Varsinaisen kdpysuomun tilalla esiintyi taasen silmumuodostuma, joka kapy-
muodostuman tyviosassa oli aivan normaalin silmun laatuinen ja kehittyikin oksaksi,
mutta kipymuodostuman yldosassa muuttui yha enemman kdpysuomun kaltaiseksi.
T#lloin saatettiin todeta, ettd kdpysuomu muodostuu pddasiassa silmun kahdesta uloim-
masta suojussuomusta (n.s. esilehdestd) niiden laajentuessa ja kasvaessa takareunasta
yhteen. Jossain miirin ottaa suomun muodostamiseen osaa mydskin esilehtien valissa
oleva, kirkiosasta 2-haarainen lehti. Muut silmun suomut ja lehtiaiheet sitdavastoin sur-
kastuvat ja hdvidavat kokonaan.

Kavyn morfologiaa on tulkittu monella eri tavalla. Ndma anomaliatapaukset ovat
samantapaisten aikaisemmin tavattujen kanssa yhtédpitivid ja ne tukevat vanhaa
ykukintoteoriaa», jonka mukaan peitinsuomu ja kdpysuomu ovat erillisid, jopa eri verso-
haaroille kuuluvia lehtii, peitinsuomun vastatessa yhtd, kdpysuomun pddasiassa kahta
lehted. Kipya on siksi verrattava pikemmin haarautuvaan kukintoon kuin yhteen

ainoaan versohaaran kéarjessd olevaan kukkaan.






