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Zusammenfassung

Die Samenzapfen der Gattungen Chamaecyparis
und Cupressis (Cupressaceae) werden morphologi-
schen Untersuchungen zum Zeitpunkt der Bliite
sowie morphogenetischen Untersuchungen unterzo-
gen und Unterschiede zwischen den Gattungen
herausgearbeitet. Zapfendiagramme von neun Arten
werden gegeben. Chamaecyparis hat am distalen

Zapfenende immer mindestens ein steriles Paar

Zapfenschuppen und ein gut ausgebildetes Termi-
nalstiick. Zusammen mit den distalen, sterilen Zap-
fenschuppen nimmt dieses am Aufbau des reifen
Zapfens teil. Die Samenanlagen stehen auf den
Zapfenschuppen scheinbar in einer Reihe und wer-
den von innen nach auBen angelegt. Dem zuerst
angeleglen Paar von Samenanlagen kodnnen nach
beiden Seiten weitere Paare von Samenanlagen
folgen. Nur bei Ch. obtsa tritt hdufiger eine ein-
zelne mediane Samenanlage in der Ontogenese auf,
welche spiiter als die mittleren beiden Samenanla-
gen der Zapfenschuppen angelegt wird. In reifen
Zapfen ist diese seltener zu finden. Dieser Sachver-
halt fiihrt zu der Hypothese, dass die Samenanlagen
nicht in einer Reihe, sondern in ein bis vier Reihen,
die jeweils nur zwei Samenanlagen tragen, stehen.
Die mediane Samenanlage bei Ch. obtusa stellt die

ausnahmsweise gebildete mediane Samenanlage der

ersten Reihe in zentripetaler Anlegung dar, die dann
drei Samenanlagen enthiilt. Die Bestiubungstropfen
bei Chamaecyparis stehen einzeln und verlaufen
nicht miteinander. Bei der Gattung Cupressus tritt
am Zapfenende nirgends ein auffilliges Terminal-
stiick auf. Am distalen Ende stehen entweder sterile
oder fertile Zapfenschuppen. Letztere kommen bei
allen Arten vor, bei einigen Arten (z.B. C. ari-
zonica, C. duclouxiana, C. nootkatensis) sogar iiber-
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Summary

Morphological studies on flowering seed cones
and studies of early cone development were
carried out in the genera Cupressus and
Chamaecyparis (Cupressaceae)

Cone diagrams are given for nine species and diag-
nostic characters on the generic level in cone mor-
phology and development are presented. The cones
of Chamaecyparis always bear at least one pair of
sterile scales and stub like piece of the cone axis at
the distal end. They undergo further growth after
pollination and form part of the ripe seed cone.
Ovule formation starts with a pair of ovules, addi-
tional ones may follow in centrifugal direction. Only
in Ch. obtusa a median ovule can frequently be
found during the ontogeny which develops after the
first pair and often degenerates at early stages. We
therefore suppose, that the basic pattern is not a
single but several rows with centripetal formation of
ovules. Due to the reduced number of ovules within
the rows, these may appear as a single row with
centrifugal pattern. Pollination droplets in Chamae-
cyparis remain always separate. The cones of Cu-
pressus lack a stub like terminal piece and the ulti-
mate scales are often fertile which is the usual case
in C. arizonica, C. duclouxiana and C. nootkatensis.
The ovules are arranged in one to five rows; within
a row, they are formed in centripetal sequence. This
is obvious for the first row and can be assumed for
the further rows, as well. Scales with only a single
row of ovules can be found in all species; it is the
usual case in C. nootkatensis where a second row is
formed only exceptionally. Pollination drops of
neighbouring ovules often fuse into one very large
droplet. C. nootkatensis shares all these features and
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wiegend. Die Samenanlagen stehen in ein bis fiinf
Reihen, bei allen Arten treten auch Zapfenschuppen
mit einreihigen Samenanlagen auf, bei C. nootka-
tensis nur selten einc zweite. Innerhalb einer Reihe
erfolgt die Anlegung der Samenanlagen zur Mitte
hin. Bei der ersten Reihe ist dies gut zu erkennen,
bei den zwischen der ersten Reihe und der Zapfen-
schuppe eingeschobenen weiteren Reihen ist es
ebenfalls wahrscheinlich. Mediane Samenanlagen
treten hiiufig auf. Die Bestiubungstropfen benach-
barter Samenanlagen flieBen regelmiiBig zu einem
groBen Tropfen zusammen. Diese Merkmalskombi-
nation weist Ch. nootkatensis, die hiufiger zu Cha-
maecyparis gestellt wird, eindeutig als zu Cupressus
gehorend aus. Die Gattung Fokienia wird anhand
von Untersuchungen an blithenden Zapfen als eng
verwandt mit Chamaecyparis betrachtet.

1. Einleitung

Die Familien der Cupressaceae und Taxodia-
ceae werden heute in systematischer Literatur
fast einheitlich zu einer einzigen GrofBfamilie
Cupressaceae zusammengefasst. Die Cupressa-
ceae s. str. sind monophyletisch und bilden
einen Ast, der sich aus der friiher als Taxodia-
ceae zusammengefassten Gruppe ableitet. Die
ausfiihrliche ~ Uberarbeitung  von  ECKEN-
WALDER (1976) wird in jiingster Zeit durch
genetische Analysen (BRUNSFELD et al. 1994,
GADEK et al. 2000) bestiitigt. Innerhalb dieser
Grofitamilie bleiben allerdings verschiedene
Probleme offen, die bisher weder morpholo-
gisch noch genetisch befriedigend geltst wer-
den konnten. Bei der Unterfamilie der Cupres-
soideae, die die Cupressaceae s. str. der
Nordhemisphire enthiilt, wird bis in jiingste
Zeit darauf hingewicsen, dass eine zufrieden-
stellende Bearbeitung der Gattungen Chamae-
cyparis und Cupressus sowie Juniperus noch
ausstehen (FARION 1998: 39). Die Zuordnung
der nordhemisphirischen Gattung Tetraclinis
ist ebenfalls umstritten. Zumeist wird sie als
einzige rein nordhemisphirische Gattung zur
stidhemisphiirischen Unterfamilie Callitroideae
gestellt (L1 1953; HART 1987). Bei neueren
kladistischen Analysen anhand von molekula-
ren Daten erscheint sie allerdings an ver-
schiedenen Stellen inmitten der Cupressoideac
(vgl. BRUNSFELD et al. 1994; GADEK et al.
2000).
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therefore is placed best in Cupressus and not in
Chamaecyparis as it has been done frequently in the
past. On the basis of flowering cones Fokienia
hodginsii seems to be closely related to Chamaecy-
paris.

In der hier vorliegenden Arbeit sollen zu-
nidchst die Gattungen Chamaecyparis und
Cupressus behandelt werden. Beide treten
sowohl in Nordamerika als auch in Eurasien
auf. Als typisch betrachtete Arten der beiden
Gattungen lassen sich leicht unterscheiden,
allerdings fehlen bisher zumindest morphologi-
sche Merkmale, die durchgehend zur Differen-
zierung anwendbar sind. Die beiden Gattungen
werden insbesondere durch Cupressus nootka-
tensis und Cupressus funebris miteinander
verbunden, die scheinbar Ubergangsarten dar-
stellen (vgl. auch DALLIMORE 1931). Durch sie
kommt die generelle Frage nach der Abgren-
zung und Unterscheidbarkeit der Gattungen auf
und FARION schreibt noch 1998: ,More de-
tailed research is needed to establish if the two
are indeed separable by discrete and discon-
tinous characters®.

Als typisch fiir die Gattung Chamaecyparis
(z. B. Chamaecyparis pisifera) gelten im ve-
getativen Bereich die abgeflachten terminalen
Astchen, welche in (meist) waagerechten Ebe-
nen stehen. Die Blitter sind ausgebildet als
Kanten- und Flichenblitter [in der Gattungsbe-
schreibung von PAGE (1990) ist dies sogar der
einzige greifbare Unterschied zu Cupressus,
obwohl abgeflachte Aste auch bei einigen
unstrittigen Cupressus-Arten vorkommen] und
auf der Unterseite der Astchen mit weilien
Zeichnungen verschen. Die Zapfen sind Klein
(<1 ¢cm), sie reifen noch im selben Jahr nach
der Bliite. Die Zapfenschuppen tragen ,we-
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nige* Samenanlagen, die Anzahl wird im All-
gemeinen mit Werten von 1 bis 5 angegeben
(z. B. PILGER 1926; DALLIMORE 1931). Die
Samenanlagen stehen auf der Schuppe in einer
Reihe. Reife Samen sind breit gefliigelt.

Ein typischer Vertreter von Cupressus
dagegen (z. B. die Nominatart der Gattung,
Cupressus sempervirens) hat vierkantige, also
nicht abgeflachte Aste, die nicht in einer Ebene
stehen und deren Blitter keine weillen Zeich-
nungen aufweisen. Die Zapfen sind ,.groff*
(>1 cm) reifen erst im zweiten Jahr (d. h. im
Jahr nach der Bliite), bleiben noch mehrere
Jahre am Baum und tragen ,viele" Samen pro
Schuppe, die in zwei oder mehreren Reihen
stehen. Meist werden Zahlen von ,,mehr als 5%
oder ,,.bis zu 20* angegeben. Die Samen sind
kantig oder nur schmal gefliigelt.

Bei den oben genannten strittigen Arten
sind die Aste zwar abgeflacht und stehen in
Ebenen, weisen aber keine weillen Zeichnun-
gen auf. Die Zapfen stehen in ihren Dimensio-
nen zwischen typischen Vertretern beider Gat-
tungen und bilden ,,wenige™ Samenanlagen pro
Schuppe. Die Zapfen reifen im zweiten Jahr.
Diese Merkmalskombination hat bis heute zur
Folge, dass die Zuordnung von Cupressus
nootkatensis und Cupressus funebris verschie-
den gehandhabt wird. Mehrere Publikationen
beschiiftigen sich bereits mit dieser Thematik,
insbesondere die Stellung von C. nootkatensis
wird in verschiedenen Arbeiten diskutiert
(s. 0.). Diese Art zeichnet neben den bereits
erwiithnten Abweichungen von Chamaecyparis
aullerdem die Besonderheit aus, dass sie
mit verschiedenen Cupressus-Arten Hybriden
bildet (z.B. xCupressocyparis levlandii =
Chamaecyparis  nootkatensis  x  Cupressus
macrocarpa). Dass diese Hybriden nur in
Kultur entstehen, hiingt damit zusammen, dass
C. nootkatensis mit keiner der beteiligten
Cupressus-Arten sympatrisch vorkommt. Dort
wo verschiedene Cupressus-Arten auch sym-
patrisch auftreten, finden Hybridisierungen
auch am Wildstandort statt (SILBA 1983). Die-
ser Umstand muss als starkes Argument gegen
die Emordnung in verschiedene Gattungen
gelten. Die Existenz einer Hybride von Cu-
pressus nootkatensis mit Chamaecyparis law-
soniana |,,Chamaecyparis x nidifera (NICHOL-
SON) HORNIBR."] (vgl. DALLIMORE & JACKSON
1966) dagegen ist eher zweifelhaft (TYLOR

1976). Bei Untersuchungen der Blattkutikula
durch ALVIN et al. (1982) erscheint Cupressits
nootkatensis zusammen mit x Cupressocyparis
levlandii und Cupressus macrocarpa in einem
Kluster isoliert von den Arten der Gattung
Chamaecyparis. GADEK & QUINN (1985) stel-
len bei ihrer Untersuchung iiber den Biflavon-
Gehalt innerhalb der Cupressoideae ebenfalls
fest, dass C. nootkatensis innerhalb der Gat-
tung Chamaecyparis atypisch ist und eher
Cupressus und Juniperus iihnelt.

C. funebris dhnelt in ihrem Biflavon-Gehalt
ebenfalls eher den anderen Cupressus-Arten
durch das Vorhandensein von Cupressu-
Flavonen, die bei Chamaecyparis fehlen
(GADEK & QUINN 1987). Schlielich gibt
LITTLE (2000) im Rahmen eines kurzen Ab-
stracts ein anatomisches Merkmal zur Unter-
scheidung beider Gattungen an. Eine Aufstel-
lung iiber Zuordnung der Arten wird darin
allerdings nicht gegeben, sodass nicht klar
wird, zu welcher Gattung die beiden fraglichen
Arten gestellt werden.

Trotz dieser Publikationen wird Cupressus
nooikatensis heute fast ausschlieBlich noch
immer zu Chamaecyparis gestellt (so z.B.
PAGE 1990; FARION 1998; ZANDER 2000).
Offensichtlich wird der Aufbau des Zapfens als
besonders ,hartes® Merkmal gewertet und hier
wurden bisher keine differenzierenden Merk-
male gefunden. Die geringe GroBe der Zapfen
und die wenigen, einreihig stehenden Samen
pro Schuppe ziihlen als Merkmale fiir Chamae-
cyparis. Cupressus funebris wird hiuliger
unabhingig von der Einordnung der Cupressus
nootkatensis behandelt und zu Cupressus ge-
stellt (DALLIMORE 1931; MITCHELL 1972;
FARION 1998).

Die Schwierigkeiten, durchgehende mor-
phologische Merkmale zur Trennung beider
Gattungen zu nennen, veranlasste PILGER
(1926: 394) zur Aussage liber Chamaecyparis:
»In den wichtigsten Merkmalen mit Cupressits
tibereinstimmend und von dieser Gattung nicht
durchgreifend verschieden®. Die genetischen
Stammbiiume allerdings weisen Cupressus und
Chamaecyparis als nicht monophyletisch aus,
weswegen es auch im morphologischen Be-
reich Merkmale zur Unterscheidung geben
sollte, die dieses unterstreichen. Dies gab
Anlass zu genauen LM- und REM-Unter-
suchungen der Morphologie und Morphoge-
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nese der Zapfen beider Gattungen um fest-
zustellen, inwiefern solche Unterschiede zu
finden sind.

In den jiingst veriffentlichten, genetischem
Stammbiumen (GADEK et al. 2000) ist Fokie-
nia eine Schwestergruppe zu Chamaecyparis
(also enger verwandt mit Chamaecyparis als
Cupressus, was bereits frithere Untersuchungen
ergaben, vgl. z. B. GADEK & QUINN 1985) und
bei ALVIN et al. (1982) erscheint Fokienia
sogar innerhalb Chamaecyparis. Dies veran-
lasste uns, auch Fokienia auf der Basis des uns
zur Verfiigung stehenden Materials mit in die
Untersuchungen einzubeziehen.

2. Material und Methoden

Das Material fiir die vorliegende Arbeit wurde in
den Jahren 1999 bis 2001 in verschiedenen
Botanischen Girten (BG), privaten Girten und Parks
gesammelt: Chamaecyparis formosensis: BG Diis-
seldorf. — Chamaecyparis lewsoniana: Privatgarten
in Castrop-Rauxel, Bochumer Strafie (Cultivar),
Schlosspark ~ Bochum-Weitmar  (Cultivar), BG
Bochum (Geobotanik) (vermutlich Wildtyp), BG
Bochum (Versuchsfeld, Cultivar). — Chamaecyparis
obusa: Schlosspark Bochum-Weitmar, BG Bochum
(Geobotanik), Palmengarten Frankfurt (Main), BG
Diisseldorf (Geobotanik). — Chamaecyparis pisifera:
BG Bochum (Geobotanik), BG Diisseldorf (Geo-
botanik), Vorgarten Bochum-Querenburg (Cultivar),

Rombergpark Dortmund (Cultivar). — Chaniae-
cyparis  thyoides: BG Bochum (Versuchsfeld),
Rombergpark Dortmund. — Cupressus arizonica:

BG Bochum (Anzucht, ,Fastigiata'), Bochum-
Kornharpen im Ruhrpark vor dem Kleemarkt,
Bochum-Kornharpen in einem Vorgarten, — Cupres-
sus bakeri: Rombergpark Dortmund, Palmengarten
Frankfurt (Main) (subsp. ,matthewsii'), BG Diis-
seldorf. — Cupressus duclouxiana: BG Bochum
(Uberwinterung). — Cupressus  funebris:  Alter
Botanischer Garten Goéttingen (Uhcrwinlerung). BG
Strasbourg (Freiland). — Cupressus nootkatensis:
Grugapark  Essen (vermutlich  Wildtyp), BG
Bochum, vor dem Tropenhaus (,Pendula‘), BG
Diisseldorf auf der Insel (,Pendula‘), Schlosspark
Herten vor dem Schlosseingang (,Pendula’), Bo-
chum-Kornharpen im Ruhrpark in der Fuligin-
gerzone (,Pendula’). — Cupressus sempervirens var.
sempervirens: BG Bochum. — Fokienia hodginsii:
BG Bonn {Ul)erwimcrung), BG Diisseldorf
(Uberwinterung).

Lichtmikroskopische Untersuchungen wurden
am frischen Objekt durchgefiihrt oder das Material
fiir spétere Untersuchungen nach einer 24-stiindigen
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Fixierung in FAA (Formalin alcohol acetic acid) in
70%igen Alkohol iiberfiihrt. Untersuchungen zur
Erstellung der Zapfendiagramme wurden an Ma-
terial zur Bliitezeit oder im Stadium der Winterpause
durchgefiihrt. Als Vorbereitung zur REM-Unter-
suchung wurden unter dem Binokular die Zapfen-
schuppen abpriipariert. Die Objekte wurden an-
schlieBend in FDA (Formaldehyl-Dimethylacetat)
dehydriert, critical-point getrocknet und mit Gold
besputtert.

Zur Erstellung der Zapfendiagramme wurden
Zapfen mit ausgereiften Samenanlagen untersucht.
Bei den hier betrachteten Cupressus-Arten mit
hoherer Anzahl von Samenanlagen ist die An-
ordnung der Samenanlagen uniibersichtlich und
anhand von Untersuchungen mit dem Stereo-
mikroskop nicht sicher durchzufiihren. In solchen
Fiillen wurden von den Zapfen die Zapfenschuppen
abpriipariert, dic Objekte critical-point getrocknet
und von oben sowie allen vier Seiten gerastert.
AnschlieBend wurden die Samenanlagen unter dem
Stereomikroskop vorsichtig herausgebrochen und
anhand der Narben der Samenanlagen die Lage und
die Zuordnung zu den verschiedenen Reihen
bestimmt.

Taxonomie und Nomenklatur richten sich mit
Ausnahme von Cupressus nootkatensis nach FARION
1998.

3. Ergebnisse

Die Position der Samenzapfen im Verzwei-
gungssystem stimmt bei allen untersuchten
Arten iiberein. Die weiblichen Zapfen werden
im distalen Bereich der Aste, also an der Peri-
pherie der Baumkrone, im Bereich des im
laufenden Jahr gewachsenen Verzweigungs-
system angelegt. Die Samenzapfen stehen an
Kurztrieben, die im basalen Bereich der
Verzweigungen 1. Ordnung angelegt werden
(Abb. 1). Die Samenzapfen werden im Allge-
meinen in sehr viel geringerer Zahl gebildet als
die Pollenzapfen. Dies kann allerdings zumin-
dest bei Einzelexemplaren in manchen Jahren
abweichen, so z. B. bei dem untersuchten
Exemplar von Chamaecyparis formosensis, wel-
ches in den Untersuchungsjahren sehr reichlich
weibliche Zapfen trug, aber nur wenige Pollen-
zapfen bildete. Wird in dem beschriebenen
Verzweigungssystem pro Verzweigung 1. Ord-
nung nur ein Zapfen ausgebildet, steht dieser
fast immer basal am ersten Kurztrieb, der nach
distal ausgerichtet ist. Die Anlage der Zapfen
erfolgt im betrachteten Verzweigungssystem
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Abb. |

Position der Samenzapfen am diesjihrigen Ver-
zweigungssystem: hellgrau: Zweige, dunkelgrau:
junge Zapfen

Fig. |

Position of the seed cones at the branching system of
the running year: bright grey: twigs, dark grey:
young cones

von proximal nach distal, was zur Folge hat,
dass an einem solchen System Zapfen gering-
fiigig verschiedener Entwicklungsstadien ge-
funden werden konnen. Die Zeitspanne von
den ersten Entwicklungsschritten bis zum Zap-
fen im Stadium der Winterruhe betriigt aller-
dings nur etwa zwei bis drei Wochen. In die-
sem Zustand verharren die Zapfen, bis sie kurz
vor der Bliite ein geringes Groflenwachstum
zeigen, in dessen Verlauf sie sich 6ffnen. Bei
allen untersuchten Arten einschlieBlich bei
Fokienia hodginsii (Abb. 24D) stehen die Zap-
fen zur Bliitezeit plagiotrop bis leicht nach
unten geneigt. Diese Position bleibt bis zum
Ausstreuen der Samen (anders als z. B. bei
Thuja oder Cryptomeria) unveriindert. Dass es
sich bei der Stellung um einen aktiven Prozess

handelt, kann besonders gut bei Chamaecypa-
ris lawsoniana aufgrund der zahlreichen Culti-
vare studiert werden, die unterschiedliche Aus-
richtungen der Aste zeigen. Bei stark herab-
hingenden Seiteniisten kommen die Zapfen
oberhalb der Ebene der A_stchen zu liegen, bei
steif aufrecht stehenden Asten weisen die die
Zapfen tragenden Kurztriebe eine Kriimmung
von 90° in die Waagerechte auf.

3.1 Chamaecyparis lawsoniana (A.MURRAY BIS)
PARL.

Synonymie: Cupressus lawsoniana A MURRAY
BIs; engl.: Lawson’s Cypress, Port Oxford Cedar;
deutsch: Lawsons Scheinzypresse.

Chamaecyparis lawsoniana besiedelt ein
recht kleines Areal an der nordamerikanischen
Pazifikkiiste. Sie ist die variabelste unter den
Scheinzypressen-Arten, weswegen eine Fiille
von Cultivaren existiert. Vertreter dieser Art
sind heute die meistgepflanzten Scheinzypres-
sen in Deutschland und gehoren zu den am
hiufigsten gepflanzten Cupressaceen iiber-
haupt. Der Wildtyp wird nicht gehandelt, wes-
wegen die Untersuchungen iiberwiegend an
Cultivaren durchgefiihrt wurden. Bei den
Exemplaren im BG Bochum handelt es sich
nach unserer Determination um den Wildtyp.

Die Entwicklung der Zapfen beginnt An-
fang August. Abb.2A zeigt ein junges Sta-
dium, bei dem erst drei Paare von Zapfen-
schuppen zu erkennen sind (das untere wurde
entfernt). Am unteren Zapfenschuppenpaar ist
der Abstand zwischen der Zapfenschuppe und
der Zapfenachse bereits deutlich verbreitert.
Hier bildet sich im Weiteren eine breite me-
ristematische Zone. Abb. 2B zeigt ein etwas
iilteres Stadium. Am distalen Ende des Zapfens
wird ein viertes Paar Zapfenschuppen ausge-
gliedert. Die unterste Zapfenschuppe links trigt
bereits zwei junge Samenanlagen-Primordien,
das rechte Gegenstiick zeigt keine Primordien,
Das distal folgende Paar trigt jeweils zwei
Primordien, die aber noch schwiicher ausgebil-
det sind als die auf dem vorhergehenden Zap-
fenschuppenpaar. Abb. 2C und 2D zeigen die
ersten Ausgliederungen der Integumente auf
den unteren beiden Zapfenschuppenpaaren.
Auf dem oberen Paar sind noch keinerlei der-
artige Einschniirungen zu erkennen. Die un-
terste Schuppe weist hier insgesamt vier Sa-
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Abb. 2
Morphogenetische Entwicklung der Samenzapfen von Chamaecyparis lawsoniana

A — In den Achseln der Zapfenschuppen entsteht eine breite meristematische Zone. B — Auf den unteren und mittleren
Zapfenschuppen entstehen junge Samenanlagen-Primordien. C, D — Die unteren beiden Zapfenschuppen bilden je vier
Samenanlagen aus. Bei den inneren Samenanlagen sind bereits junge Integumente ausgebildet. Die idueren beiden
Samenanlagen entstehen spiiter (Pfeile), C: Ansicht von oben, D: Ansicht von der Seite. E, F — Alle Samenanlagen haben
Integumente ausgebildet. Die beiden mittleren fertilen Zapfenschuppen tragen je vier Samenanlagen. Die beiden dueren
Samenanlagen entstehen spiiter als die inneren.

Fig. 2
Development of seed cones in Chamaecyparis lawsonicana

A — Formation of a broad axillary meristematic zone. B — Formation of ovular primoridia in the lower and middle part
of the cone. C, D — The two lowermost scales bear four ovules each, the innermost ones show the formation of the
integument. The outermost ones develop later (darts). C: top view; D: lateral view. E, F — Initiation of the integument is

finished in all ovules, middle vertile scales bear four ovules each, the lateral ovules are formed after the inner ones.

menanlagen auf, von denen die beiden inneren
deutlich weiter entwickelt sind als die beiden
duBeren (Pfeile). Das Zapfenende wird von
einem sterilen Zapfenschuppenpaar sowie
einem Terminalstiick gebildet. In Abb. 2E und
2F ist bereits an allen Samenanlagen das Inte-
gument angelegt. Bei diesem Objekt weisen die
mittleren fertilen Zapfenschuppen vier junge
Samenanlagen auf, von denen die jeweils duBe-
ren gegeniiber den inneren in ihrer Entwick-
lung zuriick sind. In allen untersuchten jungen
Stadien lagen jeweils gerade Anzahlen von
Samenanlagen vor. Ein Samenanlagen-Primor-
dium in der Medianebene trat niemals auf.

Die Zapfen sind aus vier oder fiinf Paaren
von Zapfenschuppen zusammengesetzt. Den
Zapfenschuppen voraus gehen (1-)2(-3) Paare
von Ubergangsblittern, die griinlich und im
basalen Bereich mehr oder weniger mit
schwarzen Punkten und Strichen versehen sind.
Die Schwarzfiirbung ist auf dem distalen Paar
der Ubergangsblitter deutlich stirker. Die
darauf folgenden Zapfenschuppen sind in der
Grundfarbe hellbraun, im distalen Bereich
schwarz gefirbt. Das erste den Ubergangsbliit-
tern folgende Zapfenschuppenpaar ist gele-
gentlich steril, dann folgen (zwei bis) drei
fertile Zapfenschuppenpaare. Die Anzahl der
Samenanlagen auf den gegeniiberliegenden
Zapfenschuppen eines Paares ist zumeist
gleich, allerdings wurden in Einzelfillen auch
unterschiedliche Zahlen gefunden (vgl. Cha-
maecyparis formosensis, Abb.4E). Das in

Abb. 2B abgebildete junge Stadium diirfte bei
weiterer Entwicklung ebenfalls zu einer ent-
sprechenden asymmetrischen Verteilung der
Samenanlagen fiihren, wobei die rechte der

beiden dargestellten Zapfenschuppen des unte-
ren Paares steril bleiben diirfte. Die meisten
Samenanlagen pro Zapfenschuppe treten im
mittleren oder unteren Bereich des Zapfens auf.
Hier sind zumeist vier Samenanlagen ausgebil-
det (Abb.3A, B), seltener aber auch sechs
(Abb. 3C). Distal nimmt die Anzahl der Sa-
menanlagen ab. Auf dem obersten, fertilen
Zapfenschuppenpaar werden so meist nur noch
zwel Samenanlagen ausgebildet. Das folgende
Paar ist steril, terminal folgt ein mehr oder
weniger differenziertes, kegelformiges, kurzes
Achsenende (Abb. 7A). Sind auf dem untersten
fertilen Zapfenschuppenpaar sechs Samenanla-
gen pro Zapfenschuppe ausgebildet, geht die-
sem immer ein steriles Zapfenschuppenpaar
voraus (Abb. 3C, E). Ist das unterste Paar nur
mit zwei Samenanlagen versehen, fehlt dieses
sterile  Zapfenschuppenpaar (Abb. 3D). Die
meist zwel Samenanlagen des obersten fertilen
Schuppenpaares konnen reduziert sein, sodass
im Zapfen distal ein zusitzliches steriles Zap-
fenschuppenpaar zu finden ist (Abb. 3E). Be-
sonders auf den untersten und obersten fer-
tilen Zapfenschuppenpaaren sind héufiger
ungerade Anzahlen von Samenanlagen zu
finden (Abb. 3F). Diese entstehen offensicht-
lich durch den Ausfall einer randlichen Samen-
anlage. Oft konnen an dieser Stelle im bliihen-
den Zustand noch Rudimente der zunéchst
angelegten, dann aber nicht weiter entwickel-
ten Samenanlage beobachtet werden. Abb. 7B
zeigt zwei randliche, in unterschiedlichem
Entwicklungszustand fehlgeschlagene Samen-
anlagen auf Zapfenschuppen mit je sechs Sa-
menanlagen. Die Anordnung der Samenanla-
gen bzw. den zwei Gruppen von Samenanlagen
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Zapfendiagramme von Chamaecyparis lawsoniana: vegetative Blitter weifj, Ubergangsbliitter hellgrau,

Zapfenschuppen dunkelgrau

A-D — Hiufig gefundene Typen. E — Typ mit zwei sterilen Zaplenschuppenpaaren im distalen Bereich. F — Typ mit
fehlgeschlagener Samenanlage auf einer der Zapfenschuppen des unteren Paares (Pfeil)

Fig. 3

Cone diagrams of Chamaecyparis lawsoniana: vegetative leaves white, transitional leaves bright grey, cone

scales dark grey

A—D — Frequently found types. E — Type with a second sterile pair of cone scales distally. F — Type with an aborted

ovule on one cone scale of the lowest pair (arrow)

einer Zapfenschuppe bleibt auch bei der Re-
duktion einer randlichen Samenanlage erhalten.
Die Samenanlagen in ciner Reihe ungerader
Anzahl sind daher nicht gleichmiifiig auf der
Zapfenschuppe verteilt. Bei Reduktion einer
Samenanlage aus einer Zweiergruppe fiillt die
verbleibende Samenanlage manchmal den
Platz der beiden aus, wobei in Einzelfillen eine
VergroBerung der Samenanlage beobachtet
werden konnte. Zur Bliitezeit weisen die Sa-
menanlagen bereits deutlich erkennbare Fliigel
auf (Abb. 7B).

Zur Reife des etwa 8 mm grofien, kugeligen
Zaplens verholzen alle Zapfenschuppen, wobei
das unterste Zapfenschuppenpaar, wenn es
steril ist, klein bleibt. Die Ubergangsbliitter
bleiben unverdickt und stehen an der Basis des
Zapfens senkrecht von der Achse ab. Die bei-
den sterilen, distal ausgebildeten Zapfenschup-
pen bilden zusammen mit dem Achsenende
einen gemeinsamen Schild aus, der zwei- oder
dreigeteilt sein kann.

3.2 Chamaecyparis formosensis MATSUM.
Synonymie: Cupressus formosensis (MATSUM.)
AHENRY; engl.: Taiwan Red Cedar, Formosan
Cypress; deutsch: Taiwan-Scheinzypresse.
Chamaccyparis formosensis ist die grofite
Scheinzypresse. Sie erreicht am Wildstandort
im Gebirge Taiwans eine Hohe von 60-65 m
(HENRY 1912; KRUSSMANN 1983) und wird als
eroBte Konifere der Alten Welt betrachtet
(BEAN 1920). Da die Art in Deutschland als
nicht winterhart gilt (KRUSSMANN 1983), ist sie
hier sehr selten und wird kaum in Botanischen
Girten gehalten. Das einzige uns zur Verfii-
oung stehende Exemplar dieser Art wird im
BG Diisseldorf kultiviert. Da es im Unter-
suchungsjahr 2000 nur sehr vereinzelte Pollen-
zapfen bildete, entwickelte sich nach der Bliite

nur ein einziger Samenzapfen weiter, der aller-
dings deutlich unter den in der Literatur ange-
gebenen Mafien blieb.

Die bliihenden Zapfen (Abb. 7D) bestehen
aus (5-)6(—7) Schuppenpaaren, von denen
(4-)5(-6) fertil sind (Abb. 4A—C). Unterhalb
der Zapfenschuppen findet sich ein Paar Uber-
gangsbliitter, die den Schuppenblittern sehr
dhnlich, aber deutlich gréBer sind. Das folgen-
de Zapfenschuppenpaar triagt jeweils zwei oder
vier Samenanlagen pro Zapfenschuppe. Die
Schuppen der zwei oder drei Zapfenschuppen-
paare im mittleren Bereich der Zapfen tragen
tiberwiegend vier Samenanlagen, die folgenden
ein oder zwei Paare jeweils zwel. In den meis-
ten Fillen stehen auf den gegeniiberliegenden

Zapfenschuppen eines Quirls gleich viele
Samenanlagen, doch gibt es gelegentlich

Ausnahmen, wodurch es zur asymmetrischen
Verteilung innerhalb des Zapfens kommt. Be-
sonders auf den unteren und den oberen fertilen
Zapfenschuppenpaaren  treten  gelegentlich
durch das Fehlschlagen einer der dulieren Sa-
menanlagen ungerade Zahlen von Samenanla-
gen auf (Abb. 4D), oder gegeniiberliegende
Zapfenschuppen eines Quirls tragen eine unter-
schiedliche, gerade Anzahl von Samenanlagen
(Abb. 4E). Am distalen Ende des Zapfens steht
ein steriles Paar von Zapfenschuppen und zu-
sitzlich eine rudimentire, vielfach nur flach
ausgebildete Struktur. Selbst im bliihenden
Zustand ist dieses Terminalstiick hiiufig nur
schwach ausgebildet bis nicht zu erkennen.
Inwieweit es sich zur Reife vergréBert bzw.
verdickt  konnte  mangels reifen  Ma-
terials nicht untersucht werden. Die Samen-
anlagen haben zur Bliitezeit bereits deutlich
ausgebildete Fliigel.

Withrend am untersuchten Material nie
mehr als vier Samenanlagen pro Zapfen-
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Abb. 4 )

Zapfendiagramme von Chamaecyparis formosensis: vegetative Blitter weill, Ubergangsblitter hellgrau,
Zapfenschuppen dunkelgrau

A-C — Verschiedene Typen nach Material aus dem BG Diisseldorf mit 6, 5 und 4 fertilen Zapfenschuppen-
paaren. D — Typ mit fehlgeschlagener Samenanlage auf einer der untersten Zapfenschuppen (Pfeil). E — Typ mit
unterschiedlicher, gerader Anzahl von Samenanlagen auf dem untersten Schuppenpaar (Pfeile). F — Diagramm nach
L1(1972)

Fig. 4
Seed cone diagrams of Chamaecyparis formosensis: vegetative leaves white, transitional leaves bright grey,
cone scales dark grey

A-C — Different types after material from the Botanical Garden Diisseldorf with 6, 5 and 4 fertile pairs of cone scales.
D — Types with aborted ovule on one of the lowest cone scales (arrow). E — Type with different, but even numbers of

ovules on the lowest pair of cone scales (arrows). F — Diagram after L1(1972)

schuppe beobachtet werden konnten, berichtet
L1(1972) auf der Basis von Material aus einem
Wildstandort von hoheren Werten. Er fand im
mittleren und unteren Bereich des Zapfens
Schuppen, die sechs oder sogar acht Samen-
anlagen trugen. Generelle Angaben wie
»2 Samen auf jeder Schuppe® (vgl. HENRY
1912; DALLIMORE & JACKSON 1966) sind
also nicht korrekt bzw. treffen nur auf Ein-
zelfille zu. Diese Angaben beziehen sich
moglicherweise auf die Originaldiagnose der
Art, in der MATSUMURA (1901) eben diese
Angaben macht.

Mit fiinf bis sechs fertilen Zapfenschuppen-
paaren besitzt Chamaecyparis formosensis die
hochste Anzahl an fertilen Zapfenschuppen
unter allen untersuchten Arten beider Gattun-
gen und unserer Kenntnis nach innerhalb der
Cupressaceae s. str. iberhaupt. Dariiber hinaus
tritt hier mit acht Samenanlagen pro Zapfen-
schuppe nach unseren Beobachtungen die
hichste Anzahl an Samenanlagen pro Zapfen-
schuppe innerhalb der Gattung Chamaecyparis
auf. Wie bei Chamaecyparis lawsoniana wer-
den bei Chamaecyparis formosensis die Sa-
menanlagen aufl einer Zapfenschuppe vom
Zentrum zur Peripherie fortschreitend gebildet
(Abb. 70).

Der reife Zapfen ist im Gegensatz zu allen
anderen Zapfen innerhalb der Gattung auf-
grund der hohen Anzahl von fertilen Zapfen-
schuppen nicht mehr oder weniger kugelig,
sondern deutlich ellipsoid geformt. Abbildun-
gen des reifen Zapfens finden sich bei LI
(1972) und HENRY (1912).

3.3 Chamaecyparis obtusa (S1IEBOLD & Zucc.)
ENDL. var. obtusa

Synonymie: Retinospora obtusa SIEBOLD &
Zucc., Cupressus obtusa (SIEBOLD & Zucc.)
F.MUELL.; engl.: Hinoki Cypress; deutsch: Hinoki-
Scheinzypresse, Feuerzypresse.

Chamaecyparis obtusa var. obtusa stammt
aus Japan, in Taiwan wird diese Varietiit durch
die var. formosana vertreten. Zumindest die
Nominatvarietit ist in Deutschland vollstiandig
winterhart und wird daher hiufig verkauft und
gepflanzt, allerdings tiberwiegend in Form des
Cultivars ,Nana Gracilis*, das aufgrund seines
groflen girtnerischen Erfolges sogar einen
eigenen deutschen Namen bekommen hat, die
Muschelzypresse. Uber die Winterhiirte der
var. formosana ist nichts bekannt, da diese
Varietdt in Europa kaum in Kultur ist. Das
Material fiir die hier vorliegenden Untersu-
chungen stammt ausschlieBlich von Pflanzen
des Wildtyps, der regelmifBig in Botanischen
Girten zu finden ist. Uber den Aufbau des
Zapfens und die Verteilung der Samenanlagen
pro Schuppe sowie deren Aufbliihreihenfolge
legt L1 (1972) fiir die var. formosana eine her-
ausragende Untersuchung vor, eine der selte-
nen Arbeiten zu diesem Thema. Fiir unsere
Studien stand diese Art daher zuniichst nicht im
Vordergrund. Stichproben allerdings ergaben,
dass die Verteilung der Samenanlagen hiufig
von der gewdhnlichen Verteilung bei den ande-
ren Chamaecyparis-Arten abweicht, daher
wurde diese Art nachtriiglich noch mit in die
Arbeit einbezogen.
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« Abb.5
Morphogenetische Entwicklung der Samenzapfen von Chamaecypearis obiusa

A, B — In den Achseln der Zapfenschuppen entstechen Samenanlage-Primordien. Die der unteren Zapfenschuppen sind
weiter entwickelt als die der oberen. Mediane Primordien sind nicht zu beobachten. A: Ansicht von oben; B: Seitenansicht
desselben Zapfens. C, D — Fortgeschrittenes Stadium. Auf den drei unteren Zapfenschuppen sind junge, median stehende
Primodien entwickelt (Pfeile). C: Ansicht von oben; D: Seitenansicht desselben Zapfens. E, F — Alle Samenanlagen
weisen Integumente auf. Die mit Pfeil gekennzeichnete mediane Samenanlage ist in einem jungen Zustand fehlgeschlagen.
Auch die beiden randlichen Samenanlagen der unteren Zapfenschuppe weisen Defekte auf.

Fig. 5
Development of seed cones in Chamaecyparis obtusa

A, B — Formation of ovular primordia in the axils of the cone scales. Basal scales show later stages of development, a
median ovule is not formed. A: top view; B: lateral view of the same specimen. C, D — Later stage of development, the
basal three pairs of cone scales bear a median primordium (arrows). C: top view: D: lateral view of the same specimen. E,
F — Formation of the integument is finished in all ovules, the median ovule (arrow) is aborted in an early developmental

stage, the lateral ovules of the lowermost scale are also abnormal.

Der Zapfen besteht aus (vier bis) fiinf Zap-
fenschuppen. Auffillige Ubergangsblitter sind
nicht ausgebildet, lediglich das letzte Schup-
penblattpaar unterhalb des Zapfens ist ein
wenig breiter entwickelt, gleicht aber in Farbe
und Form den sonstigen vegetativen Schup-
penblittern. Die Zapfenschuppen sind  zur
Bliitezeit einheitlich hellbraun gefirbt. Das
unterste Zapfenschuppenpaar trigt héufig le-
diglich zwei Samenanlagen (Abb. 6A) oder ist
steril (Abb. 6B). Distal folgen meist vier oder
sechs Samenanlagen pro Zapfenschuppe, an
der Zapfenspitze manchmal nur zwei. Den
fertilen Zapfenschuppen folgt stets ein Paar
sterile Zapfenschuppen sowie ein gut ausgebil-
detes Achsenende, an dem sich hiufig cin
weiteres Schuppenpaar abzugliedern beginnt.
In den meisten Fillen sind Anzahl und Anord-
nung der Samenanlagen auf den Schuppen
eines Wirtels gleich und die Zapfenschuppen
tragen eine gerade Anzahl von Samenanlagen.
Anders als bei den oben geschilderten Cha-
maecyparis-Arten treten hier ungerade Zahlen
nicht ausschlieBlich durch das Fehlschlagen
einer randlichen Samenanlage auf. Im unteren
Bereich des blithenden Zapfens ist gelegentlich
eine Samenanlage zu beobachten, die median
vor den beiden zuerst angelegten, innenliegen-
den Samenanlagen steht. Durch diese Samen-
anlage sind hier also bereits im Bauplan fest-
gelegte, ungerade Zahlen von fiinf und sieben
zu finden (Abb. 6D-F), die nicht auf eine
Fehlentwicklung im Laufe der Ontogenese
zuriickzufiihren sind. Stadien withrend der
friihen Morphogenese (Abb. 5) zeigen die
Anlegungsreihenfolge der Samenanlagen auf

einer solchen Schuppe. Zundchst werden
die beiden inneren Samenanlagen gebildet
(Abb. 5A, B). Das folgende Paar schliefit die
beiden zuerst gebildeten Samenanlagen ein und
liegt etwas nach vorne (zur Zapfenschuppe hin)
versetzt. Weiterhin wird eine mediane Samen-
anlage gebildet, von der bisher nicht mit
Sicherheit gesagt werden kann, ob sie vor
oder nach der Anlegung des 2. Samenanla-
genpaares angelegt wurde. Die in Abb. 5D
mit Pfeil gekennzeichnete mediane Samen-
anlage ist in der Entwicklung zwar am wei-
testen zuriick, dennoch weist die Hiufigkeit
der Entwicklung einer medianen Samenanlage
in der Ontogenese gegeniiber dem viel selte-
neren Auftreten dieser Samenanlage im blii-
henden Zapfen darauf hin, dass diese héu-
fig friihzeitig fehlschligt. So ist also die in
Abb. 5D zu sehende mediane Samenanlage
moglicherweise bereits fehlgeschlagen und
zeitlich vor dem zweiten Paar angelegt worden.
Das begrenzt zur Verfiigung stehende Unter-
suchungsmaterial der jungen Stadien enthielt
keine Proben mit sechs oder sieben Samen-
anlagen pro Schuppe, sodass deren Anlegungs-
reihenfolge nur vermutet werden kann. Weitere
iiberziihlige Samenanlagen aufer dieser einen,
median stehenden, wurden nicht gefunden.

Bei der Reife verdicken und verholzen
alle Zapfenschuppen. Sind die unteren Zap-
fenschuppen steril, werden sie nur wenig
verdickt und bleiben klein. Die distalen, steri-
len Zapfenschuppen bilden zusammen mit
der Endstruktur einen einzigen kompakten
Schild oder eine zwei- oder dreiteilige Struktur
aus.
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<« Abb. 6

Zapfendiagramme von Chamaecyparis obtusa: vegetative Bliitter weif3, Zapfenschuppen dunkelgrau

A—C — Hiiufig gefundene Typen. D—F — Typen mit medianer Samenanlage im unteren Zapfenbereich

Fig. 6

Cone diagrams of Chamaecyparis obtusa: vegetative leaves white, cone scales dark grey

A—C — Frequently found types. D—F — Type with a median ovule in the lower part of the cone

3.4 Weitere Chamaecyparis-Arten

Die beiden verbleibenden Arten der Gattung,
Chamaecyparis pisifera (SIEBOLD & ZuUccC.)
ENDL. und  Chamaecyparis  thyoides (L.)
BRITTON, STERNS & POGGENB., stimmen im
generellen Aufbau der Zapfen sowie der dista-
len Endstrukturen mit den oben beschriebenen
Zapfen der Gattung Chamaecyparis iiberein.
Beide tragen pro fertiler Zapfenschuppe jeweils
zwei Samenanlagen, auch in der Literatur wer-
den nirgendwo héhere Zahlen genannt. Wie bei
den drei oben detaillierter beschricbenen Arten
treten vor allem im Bereich der unteren und
oberen fertilen Zapfenschuppen gelegentlich
einzelne Samenanlagen auf, die jedoch deutlich
seitlich stehen, sodass paarige Anlegung und
nachfolgender Abort einer Samenanlage ange-
nommen werden muss. Bei Untersuchungen
von 60 bliihenden Zapfen von drei Individuen
von Chamaecyparis pisifera konnten nie mehr
als zwei Samenanlagen pro Zapfenschuppe
gefunden werden. Sollten in Einzelfillen den-
noch hohere Anzahlen vorkommen, ist die
Wahrscheinlichkeit, diese bei ontogenetischen
Untersuchungen zu treffen HuBerst gering. Bei
der Anlage von nur zwei Samenanlagen pro
Zapfenschuppe kann sicher von einer gleich-
zeitigen Anlegung ausgegangen werden, wes-
wegen aul solche Untersuchungen verzichtet
wurde. Einen Zapfen von Chamaecyparis pi-
sifera zum Zeitpunkt der Bliite zeigt Abb. 7E,
F. Einige Zeichnungen verschiedener Zapfen
und Zapfenschuppen von Chamaecyparis thy-
oides liegen auBerdem von HART & PRICE
(1990) vor.

3.5 Cupressus nootkatensis D.DON
Synonymie: Chamaecyparis nootkatensis (D.DON)
SpacH; engl: Nootka Cypress, Yellow Cypress;

deutsch: Nutka-Scheinzypresse.

Cupressus nootkatensis stammt aus der
Kiistenregion des nordwestlichen Nordameri-

kas (Alaska bis Nordkalifornien). Angepflanzt
in Giirten und Parks findet man hiiufig das
Cultivar ,Pendula® mit senkrecht herabhiingen-
den Asten, wihrend der Wildtyp fast aus-
schlieflich in Botanischen Giirten zu finden ist.
Dementsprechend stammt der iiberwiegende
Anteil der untersuchten Zapfen von Exempla-
ren verschiedener Pflanzen des Cultivars ,Pen-
dula‘. Einige untersuchte Zapfen kommen von
einer Pflanze aus dem Botanischen Garten im
Grugapark Essen, bei der es sich um den
Wildtyp oder um eine ihm sehr éihnliche Form
handelt.

Die Zeitspanne von den ersten Entwick-
lungsschritten des Zapfens bis zum Abschluss
der primiren Morphogenese und den Eintritt in
die Winterruhe betriigt nur zwei bis drei Wo-
chen. Die jiingsten Stadien der Zapfenbildung
konnten im Jahr 2000 bereits Mitte Juni beo-
bachtet werden. Zuniichst verbreitert sich der
Abstand zwischen den Zapfenschuppen und
der Achse und es wird ein breites meristemati-
sches Gewebe gebildet (Abb. 8A). Dies geht
mit einer Verbreiterung einher, was aufgrund
einer Verdickung des Kurztrieb-Endes auch
duBerlich erkennbar ist. In der verbreiterten
Zone in den Achseln der Zapfenschuppen ent-
stehen in der Folge die jungen Samenanlagen-
Primodien. Auf den einzelnen Zapfenschuppen
erscheinen zunichst gleichzeitig zwei duBere
Samenanlagen, spiiter dann in der Mitte meist
eine dritte (Abb. 8B). Die Anlegungsreihen-
folge ist in den Abb. 8B-D, F gut an der be-
ginnenden und spiiter deutlicher werdenden
Ausgliederung des Integumentes zu erkennen.
Dieses Ergebnis steht im Widerspruch zu der
Beobachtung von OWENS et al. (1980) (nicht
durch Fotos dokumentiert), die angeben, dass
sich die mittlere Samenanlage schneller ent-
wickelt als die duBeren. In Abb. 8C bleibt
die mittlere Samenanlage auf beiden distalen
Zapfenschuppen im Vergleich zu den idufle-
ren bereits sehr weit zuriick, sodass es mog-
lich erscheint, dass diese Samenanlagen
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« Abb.7
A, B— REM-Fotos von Chamaecyparis lawsoniana zum Zeitpunkt der Bliite

A — Distal befindet sich ein Paar steriler Zapfenschuppen (SCS) und ein Terminalstiick (T). B — Die beiden rand-
lichen Samenanlagen der sechs Samenanlagen tragenden Schuppen sind in unterschiedlichem Entwicklungszustand fehl-
geschlagen (Pfeile). C — REM-Foto eines jungen Stadiums von Chamaecyparis formosensis. Die beiden randlichen
Samenanlagen (Pfeile) auf jeder Zapfenschuppe werden nach den innen stehenden angelegt. D — LM-Foto eines bliihen-
den Zapfens (im BG Diisseldorf Mitte Februar). Die Bestiubungstropfen flieBen nicht zusammen. E, F — REM-Fotos von
Chamaecyparis pisifera zum Zeitpunkt der Bliite. Distal befinden sich ein Paar steriler Zapfenschuppen (SCS) und ein
Terminalstiick (T). E: Ansicht von oben; F: Ansicht von der Seite

Fig. 7
A, B — REM photos of Chamaecyparis lawsoniana at pollination time

A — The distal end of the cone with a pair of sterile cone scales (SCS) and a terminal piece (T). B — The lateral ovules of
the two six ovules bearing cone scales are aborted in a different state of development (arrows). C — REM photo of a
young state of Chamaecyparis formosensis. The lateral ovules (arrow) on each cone scale develop after the inner ones.
D — LM photo of a cone at pollination time. The pollination droplets do not fuse with each other. E, F — REM photos
of Chamaecyparis pisifera at pollination time, the distal end of the cone with a sterile pair of cone scales (SCS) and a

terminal piece (T). E: top view; I: lateral view

nicht weiter entwickelt werden und fehlschla-
gen.

Die Orientierung der Zapfen im Raum
entspricht beim Wildtyp derjenigen aller ande-
ren von uns untersuchten Arten der Gattung
Cupressus. Der Zapfen steht zur Bliitezeit
Mitte Mirz bis Anfang April waagerecht bis
leicht nach unten geneigt. Die Angabe bei
OWENS et al. (1980), die Zapfen seien zur
Bliitezeit mehr oder weniger aufrecht, ist nach
unseren Untersuchungen daher nicht zutref-
fend. Wihrend sich die Zapfen auch bei den
Cultivaren der anderen untersuchten Arten
unabhingig von der Stellung der Zweige je-
weils aktiv in die geschilderte waagerechte
Position ausrichten, bleibt dies bei Cupressus
nootkatensis ,Pendula‘ aus. Der Zapfen zeigt
hier entsprechend der Anordnung der Seiten-
zweige senkrecht nach unten.

Die Zapfen stehen an Kurztrieben, die im
Durchschnitt aus nur zwei bis finf Schuppen-
blattpaaren bestehen. Den Schuppenbliittern
folgen zwei oder drei Paare stets steriler Uber-
gangsbliitter, welche etwas breiter, flacher und
grifler sind als die Schuppenbliitter und hiufig,
besonders basal, mit schwarzer Firbung ver-
schen, die aus kleinen schwarzen Flecken be-
steht. Die distal folgenden Zapfenschuppen
werden zunehmend schmaler und sind blass-
griin gefirbt. Sie iiberragen die Ubergangs-
blitter im Allgemeinen nur wenig und bilden
mit ihnen meist eine becherartige Struktur, in
der zum Bliitezeitpunkt alle Samenanlagen frei
sichtbar sind. Die beiden obersten Zaplen-
schuppen konnen sich jedoch zur Bliitezeit

weit nach auBen biegen und so die weiter
proximal liegenden iiberdecken, sodass eine
Bestiubung des unteren Quirls bei Zapfen
mit drei fertilen Schuppenpaaren behindert
wird. Die Samenanlagen zeigen bereits zur
Bliite deutlich ausgebildete Fligel (vgl. Abb.
10D-F).

Bei 156 untersuchten Zapfen von fiinf Indi-
viduen wurden 42 verschiedene Verteilungs-
muster der Samenanlagen gefunden. 80 % der
Zapfen haben zwei fertile Zapfenschuppen-
paare. Die beteiligten vier Zapfenschuppen
tragen im Allgemeinen jeweils zwei bis drei
Samenanlagen, wie dies auch OWENS &
MOLDER (1974) feststellen, doch konnten im-
merhin 28 Zapfenschuppen mit nur einer Sa-
menanlage gefunden werden. Das hiufigste
Verteilungsmuster war mit knapp 20 % der
untersuchten Fille das in Abb.9A und 11A
dargestellte: Jede der vier Zapfenschuppen
trigt hier drei Samenanlagen. Eine solche
Verteilung ist auch bei zwei von vier der bei
OWENS & MOLDER (1975) abgebildeten Zapfen
zu erkennen, die vom Wildstandort stammen.
Durch die Reduktion der mittleren Samenanla-
gen auf den gegeniiberliegenden Zapfenschup-
pen des oberen bzw. unteren Zapfenschuppen-
paares entstehen weitere hiiufig angetroffene
Fille, die in Abb. 11B-E dargestellt sind. Die
bisher genannten fiinf Typen machen zusam-
men 50 % aller gefundenen Varianten aus.
Die weitere Reduktion von Samenanlagen
fithrt zu nur einer Samenanlage pro Zapfen-
schuppe, bzw. zu sterilen Zapfenschuppen
(Abb. 11F-0). In den meisten Fillen steht
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Abb. 8
Morphogenetische Entwicklung zum Samenzapfen von Cupressus nootkatensis

A~D — Entwicklung zum Zapfen aus zwei Zapfenschuppenpaaren. A: in den Achseln der Zapfenschuppen wird eine
breite, flache, meristematische Zone ausgebildet; B: die Samenanlagen-Primordien sind deutlich zu erkennen. Die randli-
chen entstehen vor der medianen. Bei den randlichen Samenanlagen-Primordien gliedert sich bereits das Integument
heraus; C: ilteres Stadium, bei dem die Integumente ausgebildet sind. Nur bei den medianen Anlagen der oberen Zapfen-
schuppen ist noch kein Integument zu erkennen. Diese Primordien sind in der Entwicklung zuriick und sind vermutlich
bereits fehlgeschlagen. Der Zapfen entwickelt sich vermutlich zu dem in Abb. 11E abgebildeten; D: alle Samenanlagen
haben ein junges Integument ausgebildet. Die zwei Samenanlagen auf der rechts liegenden Zapfenschuppe haben sich
withrend der Entwicklung nicht vollstindig getrennt und fiihren vermutlich zu einer Samenanlage, wie sie in Abb. 10C
dargestelltist. Sie enthalten zwei Nucelli innerhalb eines einzigen Integumentes. E, F — Entwicklung zum Zapfen aus drei
Zapfenschuppenpaaren. E: auf den oberen Zapfenschuppen ist nur das rechte mit gut ausgebildeten Samenanlagen-
Primordien versehen; F: eine der oberen Samenanlagen ist in der Entwicklung zuriick und vermutlich fehlgeschlagen.

Fig. 8
Development of seed cones in Cupressiis nootkatensis

A~D — Development of a seed cone with two pairs of scales. A: A broad meristematic zone is formed in the axils of the
scales: B: The formation of the ovules has started, the lateral ovules are preceding the median one in development and
show the first stages of the formation of the integument; C: Formation of the integument finished except for the median
ovule of the distal whorl, the latter ones probably still aborted or aborting. The ripe cone is supposed to show the diagram
given in Fig. I11E; D: All ovules have formed the integument. The lower right cone scale bears a double ovule with two
nucelli within a single integument. Later stages of such a development are illustrated in Fig. 10C. E, F — Development
towards cones composed of three whorls. E: Only the right leaf of the distal whorl seems to be fertile; F: One ovule of the

distal whorl seems to abort,

eine einzelne Samenanlage deutlich seitlich
(Abb. 11G, M), manchmal aber anscheinend
zentral (Abb. 11F, H, 1). Die Reduktion von
Samenanlagen fiihrt letztlich zu Zapfen mit nur
einem fertilen Zapfenschuppenpaar (Abb. 1IN,
0). Der Typ in Abb. 1IN wurde dabei auffal-
lend hiiufig gefunden (Abb. 9B).

Neben den bisher beschriebenen Diagram-
men treten seltener solche mit drei Zapfen-
schuppenpaaren auf (Abb. 12A-1, 13A-F).
Das mittlere Zapfenschuppenpaar triigt dabei in
der Regel die hochste Anzahl von Samenanla-
gen pro Zapfenschuppe. Die Zapfenschuppen
des obersten Paares sind zumeist deutlich
schmaler und tragen nur wenige oder gar
keine Samenanlagen (Abb. 10D, E). AuBerdem
konnten Fille beobachtet werden, bei denen
diese oberen Zapfenschuppen innerhalb eines
Paares deutlich unterschiedlich ausgebildet
sind (Abb. 10D, 12H), nur eine der beiden
Zapfenschuppen ausgebildet wird (Abb. 10E,
12J-L) oder nur als kurzes Rudiment zwischen
den Samenanlagen sichtbar werden (Abb. 10A,
12M, O). Reduktionen auf dem obersten bzw.
untersten Zapfenschuppenpaar fiihren letztlich
zu nur einem fertilen Zapfenschuppenpaar
(Abb. 13F).

Besonders bemerkenswert sind Beobach-
tungen von Zapfenschuppen, die mehr als drei
Samenanlagen tragen. Hierbei stehen die iiber-

zihligen Samenanlagen eindeutig in der zwei-
ten Reihe. Solche Fille konnten nur sechs Mal
in sechs verschiedenen Typen gefunden wer-
den (Abb. 9C-F, 13G-L). Es traten Typen
mit nur einer zusiitzlichen Samenanlage auf
(Abb. 9C, 13H, L) und solche mit zwei zusiitz-
lichen, die entweder auf gegeniiberliegenden
Zapfenschuppen lagen (Abb. 9D, F, 13G, )
oder auf derselben (Abb. 9E, 13], K). Zweirei-
hig stehende Samenanlagen wurden aus-
schlieBlich aul Zapfenschuppen gefunden, bei
denen die erste Reihe die sonst maximale Zahl
von drei Samenanlagen aufwies. Die hochste
auf einer einzelnen Zapfenschuppe gefundene
Zahl von Samenanlagen liegt damit bei fiinf.
Eine Verteilung der Samenanlagen wie sie LI
(1972) nach SARGENT (1896, zit. nach L1 1972)
fiir  Cupressus nootkatensis zeichnet — vier
symmetrisch verteilte Samenanlagen in einer
Reihe — konnte von uns niemals gefunden
werden und diirfte auf falschem Material beru-
hen.

In keinem Fall war im blithenden Zapfen
eine auffillige terminale Struktur zu beobach-
ten. Das Achsenende bleibt bereits wiithrend der
Entwicklung zum blithenden Zapfen stark
zuriick und ist withrend der Bliite zwischen den
Samenanlagen verborgen. Es wird erst nach
Entfernung der Samenanlagen als flache Erhe-
bung erkennbar. Die Samenanlagen des obers-
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<« Abb. 9

REM-Fotos verschiedener Zapfentypen von Cupressus nootkatensis

A — Am hiufigsten gefundener Typ aus zwei Paaren fertiler Zapfenschuppen (vgl. Abb. 11A). B — Hiiufig gefundener
Typ aus zwei Wirteln Zapfenschuppen, davon nur der obere fertil (vgl. Abb. 1IN). C—F — Verschiedene Typen mit
Samenanlagen in der zweiten Reihe. C: vgl. Abb. 13L; D: vgl. Abb. 13G, die rechte untere Samenanlage in der zweiten
Reihe ist bei der Priiparation verloren gegangen (Stern); E: vgl, Abb. 13]; F: vgl. Abb. 131

Fig. 9

Different types of seed cones in Cupressus nootkatensis

A — Most common type with Lwo pairs of fertile scales (see also Fig. 11A). B — Frequent type composed of two whorls
with only the distal one being fertile (see Fig. 11N). C—F — Cones with a second row of ovules: C: equivalent to diagram
I3L; D: equivalent to diagram 13G, one ovule got lost during dissection in the position marked by an asterisk; E: equiva-

lent to diagram 13J; F: equivalent to diagram 131

ten  Zapfenschuppenpaares stehen  daher
dicht nebeneinander, sodass ein Zusammen-
flicBen der Bestdubungstropfen zweier gegen-
tiberstehender Samenanlagen moglich wird
(Abb. 10F). In wenigen Fiillen konnten einzeln
auf einer Zapfenschuppe stehende Samenanla-
gen gefunden werden, die deutlich groBer wa-
ren, als die tibrigen (Abb. 10B).

Zur Reife verdicken und verholzen die
Zapfenschuppen und bilden den etwa 1cm
groBen Zapfen (OWENS & MOLDER 1974:
0,6—1,4 cm), der durch deutlich hervortreten-
de, nach unten gebogene Spitzen auf dem Rii-
cken der Zapfenschuppen sehr charakteristisch
ist. Die nicht oder nur leicht verdickten Uber-
gangsblitter stehen senkrecht abgespreizt an
der Basis des Zapfens. Stehen am distalen
Ende einzelne fertile Zapfenschuppen, so neh-
men diese auch an der Bildung des Zapfens
teil, sodass es zu ungeraden Anzahlen von
Zapfenschuppen beim reifen Zapfen kommen
kann. Rudimentére, sterile Schuppenblitter am
distalen Zapfenende verdicken sich bei der
Reife hiufig nur noch unbedeutend. Sie bilden
dann im Inneren des reifen Zapfens eine kurze,
oft asymmetrische Struktur, die von den ferti-
len, voll ausgepriigten Zapfenschuppen immer
deutlich {iberragt wird. Die reifen Zapfen 6ff-
nen sich im Herbst des folgenden Jahres und
entlassen die breit gefliigelten Samen. Die
Zapfen fallen daraufhin im Unterschied zu den
meisten anderen Cupressus-Arten iiberwiegend
sofort ab.

3.6 Cupressus funebris ENDL.

Synonymie: Chamaecyparis funebris (ENDL.)
FrANCO; engl.: Funeral Cypress, Chinese Weeping
Cypress, Mourning Cypress; deutsch: Triinen-
Zypresse.

Neben Cupressus nootkatensis ist dies die
zweite Art mit strittiger systematischer Position
zwischen Chamaecyparis und Cupressus. In
jlingerer Zeit finden sich allerdings kaum noch
Arbeiten, in denen sie zu Chamaecyparis ge-
stellt wird. Die Art stammt aus dem mittleren
China und ist in Mitteleuropa und selbst in
GroBbritannien sehr kilteempfindlich. Man
findet sie dementsprechend selten in botani-
schen Sammlungen. Das der Untersuchung
zugrunde liegende Material aus dem Alten
Botanischen Garten Géttingen weicht z. T. in
der Anzahl der Samenanlagen von den in der
Literatur angegebenen Werten nach oben ab.
Da aber die vegetativen Merkmale, der gene-
relle Aufbau und die GroBe des Zapfens sowic
die zur Bliitezeit deutlich zu erkennenden Flii-
gel der Samenanlagen, ferner die sehr breiten
Fliigel zur Reife mit den Angaben in der Lite-
ratur gut iibereinstimmen und andere Cupres-
sus-Arten mit abgeflachten Asten nicht in
Frage kommen, ist gesichert, dass es sich bei
unserem Material um Cupressus funebris han-
delt.

Eine Literaturauswertung hinsichtlich der
Anzahl der Samenanlagen pro Schuppe brachte
verschiedene Angaben. Bei iibereinstimmen-
den Angaben iiber die Anzahl von acht Zapfen-
schuppen, von denen nach KONAR & BA-
NERJEE (1963) das untere Paar jeweils steril
sei, unterscheiden sich die Angaben iiber die
Samenanlagen. Bei THROWER (1988) werden
ein bis fiinf Samenanlagen pro Zapfenschuppe
genannt, meist aber ist von drei bis fiinf
die Rede (DALLIMORE 1[931; DALLIMORE &
JACKSON 1966; KRUSSMANN 1983). MEHRA &
SIRCAR (1949) berichten von jeweils fiinf
Samenanlagen, die in einer Reihe an der Basis
der Zapfenschuppen angeordnet sind. KONAR
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Fig. 11
Cone diagrams of Cupressus nootkatensis: cones with two pairs of cone scales, vegetative leaves white,

transitional leaves bright grey, scone scales dark grey; lower right side of the diagram: number of observed
cones of this type
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Zapfendiagramme von Cupressits nootkatensis: Zapfen mit Zapfenschuppenpaaren in drei Quirlen
egetative Blitter weiB, Ubergangsblitter hellgrau, Zapfenschuppen dunkelgrau; rechts neben dem
Jiagramm: Anzahl der gefundenen Zapfen dieses Diagramms

fig. 12
“one diagrams of Cupressus nootkatensis: cones with cone scales in three whorls

egetative leaves white, transitional leaves bright grey, scone scales dark grey; lower right side of the dia-
ram: number of observed cones of this type
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Abb. 13
Zapfendiagramme von Cupressus nootkatensis: vegetative Blitter weill, Ubergangsblitter hellgrau, Zapfen-
schuppen dunkelgrau; rechts neben dem Diagramm: Anzahl der gefundenen Zapfen dieses Diagramms

A~F — Zapfen mit Schuppen in drei Quirlen: G—L — Zapfenschuppen mit Samenanlagen in der zweiten Reihe
Fig. 13

Cone diagrams of Cupressus nootkatensis: vegetative leaves white, transitional leaves bright grey, scone
scales dark grey; lower right side of the diagram: number of observed cones of this type

A—F — cones with three whirls of cone scales; G—L — cone scales with ovules in a second row

Abb. 14

Cupressus funebris (Alter Botanischer Garten Géttingen)

A—-C — Zapfendiagramme: A, B — Einer der unteren Zapfenschuppen ist fertil. C — Das obere Zapfenschuppenpaar ist
fertil. D — Bliihender Zapfen {entspricht Diagramm C). E — REM-Foto des Zapfens B; die rechte der Samenanlagen in
der zweiten Reihe ist fehlgeschlagen. F — REM-Folo des Zapfens C; eine der unteren fertilen Zapfenschuppen triigt neun
Samenanlagen.

Fig. 14
Cupressus funebris (Old Botanical Garden Géttingen)

A-C — Cone diagrams: A, B — One of the lowest cone scales is fertile. C — The upper pair of cone scales is fertile.
D — Cone C at pollination time. E — SEM photo of cone B: the right ovule in the second row is aborted.
F — SEM photo of cone C; one of the lowest fertile cone scale bears nine ovules.
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< Abb. 15
Morphogenetische Entwicklung der Samenzapfen von Cupressus bakeri

A — Die ersten Samenanlagen-Primordien sind zu erkennen (Pfeil). B — Weitere Primordien sind zu erkennen.
C. D — Auf der linken oberen Zapfenschuppe ist fortlaufend die Entwicklungsreihenfolge von aufien nach innen markiert.
Samenanlage 1" ist in der Entwicklung etwas voraus. D — Beginnende Einschniirung der Integumente in der ersten
Reihe. Mit Pfeilen sind die jungen Primordien der Samenanlagen aus der zweiten Reihe markiert. E, F — Auch bei den
Samenanlagen der zweiten Reihe sind Integumente zu erkennen. Samenanlage 2 ist gegeniiber 2' in der Entwicklung
voraus.

Fig. 15
Development of seed cones in Cupressus bakeri

A — The first ovular primordia appear (arrow). B — Slightly older stage. C, D — The ovules of one upper scale are
marked according to the initiation sequence from 1’ to 1’”. D: Initiation of the integuments in the first row and start of the
development of the second row (arrows). E, F — Integuments are formed also in the second row. Ovule 2 precedes 2'

slightly in its development.

wickeln sich diese zu kugeligen bis eiformigen
Primordien (Abb. 15C, D). Bei einzelnen da-
von ist bereits in der ersten Juliwoche das
Integument als schwacher Ring erkennbar
(Abb. 15D). Deutlich zu sehen ist, dass zuerst
die innerste (hinterste) Reihe angelegt wird und
die zweite dann in einem relativ deutlichen
Entwicklungsabstand folgt (Abb. I5D-F, Pfei-
le). Die Anlegung innerhalb der ersten Reihe
erfolgt von deutlich auBen nach innen. Die
mittlere Samenanlage ist allerdings in der Ent-
wicklung etwas voraus. Offenbar wegen
Platzmangels bleiben einzelne Samenanlagen
manchmal in ihrer Entwicklung zuriick, wiih-
rend Samenanlagen, die mehr Platz haben, wie
z. B. die median ausgebildete auf den obersten
fertilen Schuppen, in der Entwicklung meist
ein wenig voraus sind. In Abb. 15C-F ist an-
hand des Entwicklungszustandes der Samen-
anlagen auf der links dargestellten Zapfen-
schuppe eine Anlegungsreihenfolge von aullen
nach innen zu beobachten. Dabei ist allerdings
in beiden Abbildungen diec mediane Samenan-
lage der ersten Reihe aus dem oben geschil-
derten Grund weiter entwickelt als die seitlich
von ihr stehenden. Sind die Integumente (iber-
all voll ausgebildet, ist die Unterscheidung
zwischen erster und zweiter Reihe nur noch
schwer sicher zu erkennen. Die Zuordnung
der Samenanlagen kann nun am besten durch
genaue bildliche Darstellung von allen Seiten,
Stellung und Ausrichtung der Samenanlagen
zueinander sowie durch nachfolgendes He-
rausbrechen der Samenanlagen und Unter-
suchung von Form und Lage der Ansatzstellen
kontrolliert werden (Abb. 16A-D).

Die sechs bis acht Zapfenschuppen sind zur
Bliite briiunlich-griin gefiirbt, deutlich ausge-

bildete Ubergangsblitter sind nicht vorhanden.
Das unterste Zapfenschuppenpaar ist steril
(Abb. 17B, C, E) oder triigt ein bis zwei Reihen
von Samenanlagen (Abb. [7A, D, F). Die bei-
den folgenden Paare sind immer fertil. Das nur
schwach entwickelte, distale Paar war bei
den untersuchten Zapfen entweder steril, aul
eine Zapfenschuppe (Abb. 17E) oder ginzlich
(Abb. 17F) reduziert. Auf den einzelnen Zap-
fenschuppen wurden bis zu elf Samenanlagen
geziihlt, fiir die erste Reihe war die gréfBite Zahl
sieben, gegeniiber maximal fiinf in der zweiten
Reihe. Durch Fehlschlagen einzelner Samen-
anlagen kommt es in zahlreichen Fillen zur
asymmetrischen Verteilung der Samenanlagen
auf den Zapfenschuppen. Innerhalb der ersten
Reihe ist hiufiger ein Ausfall der medianen
Samenanlage zu beobachten, doch an den Riin-
dern kommt es ebenfalls vielfach zu Ausfillen,
dies besonders in der zweiten Reihe. Abgese-
hen von der in allen Fillen gegeniiber der
ersten Reihe reduzierten Anzahl an Samen-
anlagen fehlt aber wiederum hiufiger die
mediane. In Einzelfillen sind auch an anderer
Stelle innerhalb einer Reihe Ausfille zu be-
obachten (Abb. 17B).

Zur Reife verholzen alle Zapfenschuppen,
sodass die etwa 2 cm dicken, reifen Zapfen aus
sechs oder acht Schuppenpaaren bestehen. Sind
die Zapfenschuppen an der Basis des Zapfens
steril, vergréfern sie sich nur wenig.

3.8 Cupressus arizonica GREENE

engl.: Arizona Cypress; deutsch: Arizona-Zypresse.

Die Arizona-Zypresse stammt aus den Ge-
birgen Arizonas und Nordmexikos. Sie ist sehr
variabel und wird in verschiedene Varietiiten
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Abb. 16

A-D — Verteilung der Samenanlagen in einem Zapfen von Cupressus bakeri. Der Zapfen entspricht dem
Diagramm in Abb. 17C. Die genaue Zuordnung ist hier durch exakte Analyse sowohl der REM-Fotos, als
auch der Verteilung und Ausrichtung der herausgebrochenen Ansatzstellen der Samenanlagen erfolgt.

Fig. 16

A—-D — Distribution of ovules in a seed cone of Cupressus bakeri. The cone corresponds to the diagram in
Fig. 17C. The sequence and arrangement as given for the scales has been reconstructed also from the shape
and position of the scars remaining after removal of the ovules.

¥

Abb. 17 [ 2
Zapfendiagramme von Cupressus bakeri: vegetative Blitter weil, Zapfenschuppen dunkelgrau

A—D — Typen mit zwei sterilen distalen Zapfenschuppen. E — Typ mit einer sterilen distalen Zapfenschuppe. F — Typ
ohne sterile distale Zapfenschuppen

| Fig. 17
| Cone diagrams of Cupressits bakeri: vegetative leaves white, cone scales dark grey

A-D — Types with two sterile, distal cone scales. E — Type with one sterile distal cone scale. F — Type without sterile
distal cone scales
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 Abb. 13
Morphogenetische Entwicklung des Samenzapfens von Cupressus arizonica

A, B — In den Achseln der Zapfenschuppen entsteht eine breite meristematische Zone. In den Randbereichen dieser Zone
sind bereits flache Samenanlagen-Primordien zu erkennen.

A — Seitenansicht. B — Seitenansicht um 90° gedreht. C, D — Typ mit nur ciner sterilen, distalen Zapfenschuppe. Auf
der oberen Zapfenschuppen ist die Entstehungsabfolge der Samenanlagen der ersten Reihe markiert. Dariiberhinaus sind in
C bereits zwei Samenanlagen-Primordien der zweiten Reihe zu erkennen. C: Seitenansicht. D: dasselbe Objekt von oben.
E — Typ mit zwei sterilen, distalen Zapfenschuppen. Die duBeren Samenanlagen zeigen eine beginnende Ausbildung des
Integumentes. In der zweiten Reihe sind fiinf Samenanlagen-Primordien zu erkennen. F — Typ ohne sterile, distale Zap-
fenschuppen

Fig. 18
Cone development in seed cones of Cupressus arizonica

A, B — In the axils of the fertile cone scales a broad meristematic zone is formed. In the lateral areas of this zone first
stages of ovular primordia can be seen. A: lateral view; B: same specimen from a 90° angel. C-D — Cone with only one
scale of the distal whorl developed. The ovules of a distal fertile scale are marked according to their formation sequence,
two ovules of the second row can be seen. C: lateral view; D: top view of the same specimen. E — Cone with a sterile
whorl at the distal end, lateral ovules showing the formation of the integument. F — Cone without sterile scales at the

distal end

aufgeteilt (vgl. FARJION 1998), die teilweise
auch als eigene Arten betrachtet werden.
Cupressus arizonica ist nach Cupressus noot-
katensis bei uns die winterhiirteste Cupressus-
Art. Sie wird hier und da in Baumschulen an-
geboten, ist daher auch auBerhalb von Botani-
schen Giirten zu finden und wichst z. B. im
Freiland in den Botanischen Girten Koéln und
Diisseldorf sowie an drei verschiedenen Stellen
im Bochumer Stadtgebiet zu Bidumen bis zu
8 m Hohe heran, ohne dass Frostschiden zu
beobachten sind. Bei diesen Exemplaren sollte
es sich jeweils um die var. glabra (SUDW.)
LITTLE handeln, so auch bei dem untersuchten
Exemplar des Cultivars ,Fastigiata® aus dem
BG Bochum und den iibrigen untersuchten
Exemplaren.

Die ersten Stadien der morphogenetischen
Entwicklung des Zapfens zeigen ecine breite
meristematische Zone in den Achseln der Zap-
fenschuppen, auf denen sich bald die ersten
jungen Samenanlage-Primordien der ersten
Reihe zeigen (Abb. 18A). Das abgebildete
Stadium wurde Anfang Juli 2000 gefunden.
Die Zapfen sind zu diesem Zeitpunkt bereits
von auflen durch ihre leichte Verdickung deut-
lich zu erkennen (Abb.20A). Im Weiteren
vergroBern sich die kugeligen Primordien.
Hierbei wird eine Entwicklung von der Peri-
pherie zum Zentrum hin sichtbar (Abb. 18C,
D). Zu diesem Zeitpunkt sind bereits Anfiinge
der zweiten Reihe zu finden (Abb. 18C). Die
Reihenfolge innerhalb der zweiten Reihe ist
nicht leicht zu erkennen. UnregelmiBigkeiten

kommen dadurch zustande, dass Samenanla-
gen, die in der Umgebung nicht durch das
Wachstum benachbarter Samenanlagen oder
Zapfenschuppen  behindert werden, eine
schnellere Entwicklung zeigen. So konnte man
aus Abb. 18E eine Anlegung von innen nach
auflen ableiten. Bei Abb. 18F ist keine eindeu-
tige Anlegungsreihenfolge zu erkennen, wih-
rend in Abb. 19A eine Anlegung von auflen
nach innen zu erkennen ist unter der Annahme,
dass die rechte, duBere Samenanlage in der
Entwicklung aus deutlich sichtbaren Platz-
griinden zuriickgeblieben oder bereits fehl-
geschlagen ist. Bei der Anlegung der dritten
Reihe (Abb. 19A) stolt man auf entsprechende
Probleme.

Die Zapfen zeigen zur Bliitezeit zwei Paar
flache Ubergangsblitter, dic dem Zapfen dicht
anliegen und heller gefirbt sind als die Schup-
penblitter. Darauf folgen drei oder vier Paar
Zapfenschuppen. Gelegentlich ist dabei eine
der unteren Zapfenschuppen steril. Die Zap-
fenschuppen sind zum Zeitpunkt der Bliite
braunlich griin gefirbt. Die mittleren Zapfen-
schuppen weisen die hochste Anzahl von Sa-
menanlagen auf. Das distale Zapfenschuppen-
paar ist in der Regel fertil und triigt bis zu zwei
Reihen von Samenanlagen pro Zapfenschuppe
(Abb. 19E). Nur selten treten Zapfen auf, die
distal zwei sterile Zapfenschuppen besitzen
(vgl. Abb. 18E), hiufiger dagegen solche mit
nur einer fertilen (Abb. 19F). Abhiingig von
der Stirke der Ausbildung dieser Zapfenschup-
pen wird die Symmetrie des Zapfens deutlich
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< Abb. 19
Cupressus arizonica

A — Seitenansicht. Die erste Reihe von Samenanlagen weist auf allen abgebildeten ober:
deutliche Integumente auf. In der zweiten Reihe ist von auBen nach innen eine fortschreitende Integumententwicklung zu
beobachten. Die duberste rechte Samenanlage ist offenbar in einem friihen Stadium fChlgesch]ugen_ In der dritten Reih%: i'st
das Primordium der mittleren Samenanlage am weitesten entwickell. B—D — Zapfen zur Bliitezeit, B: Ansicht von oben.
Zapfen mit zwei fertilen, distalen Zapfenschuppen; C: derselbe Zapfen in Seitenansicht um 9¢° gegen den Uhrzeigersinn
gedreht; D: Seitenansicht desselben Zapfen um weitere 90° gegen den Uhrzeigersinn gedreht. Gekennzeichnet sind die
Samenanlagen-Reihen, die in der Achsel der im Vordergrund stehenden (abpriparierten) Zil['lfCHSChu])pen stehen, Mit Pfeil
gekennzeichnet ist cine fehlgeschlagene Samenanlage, die vermutlich die mittlere der dritten Reihe oder dlie cinzige
Samenanlage einer vierten Reihe darstellt. E — Diagramm des in B—D abgebildeten Zapfens mit insgesamt se
schuppen, von denen die zwei distalen fertil sind. Die Ausrichtung des Diagramms cntspricht B, F Di
Zapfens mit nur einer fertilen, distalen Zapfenschuppe

Fig. 19
Cupressus arizonica

sten Zapfenschuppen bereits

chs Zapfen-
agramm eines

A — Lateral view, first row of ovules showing a well developed integument, the second row shows a centripetal sequence
of the development of the ovules, the ovule at the right margin of the second row probably is aborted in an early develop-
mental stage, in the third row a median ovule precedes the other ones in development. B—D — Cone at anthesis. B: top
view, showing the two distal fertile scales; C: lateral view of the same specimen turned 90° clockwise; D: same specimen
turned 90° clockwise in comparison to C, ovules in the axil of the removed scale are numbered according to the respective
rows, the dart indicates an aborted ovule which is either the median one of the third row or a single one of the fourth row,
E — Diagram for Fig. D, E, F — Diagram of a cone with a single fertile scale at the distal end

Abb. 20
LM-Fotos von Zapfen von Cupressus arizonica

A — Zapfen im Zustand der ersten friilhen morphogenetischen Entwicklung (Pfeile). B — Heranreifender Zapfen. Die
fertilen Zapfenschuppen schlieBen die Samenanlagen durch einen ventralen Auswuchs ein.

Fig. 20

LM photos of Cupressus arizonica

A — Seed cone in early developmental stage, the buds (arrows) are slightly rounder than vegetative buds, B — After
pollination, the fertile scales form the ripening cone and cover the ovules soon by ventral outgrowths.

gestort. Die Zapfenschuppen des vorausgehen-  Wirtel bedeutet dies eine Raumbegrenzung auf
den Wirtels riicken dabei aus ihrer dekussier-  der einen Seite (im Diagramm 19F rechts zwi-
ten Position etwas weg in die durch die feh- schen den Pfeilen) und eine Erweiterung auf
lende Zapfenschuppe frei bleibende Liicke der Gegenseite. Die Asymmetrie setzt sich
(Abb. 19F, Pfeile). Fir die vorausgehenden auBerdem unter den weiter proximal folgenden
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Wirteln fort, sodass dort eine dekussierte Stel-
lung kaum noch zu erkennen ist. Durch solche
Verschiebungen kann sogar der Eindruck tri-
merer Wirtel entstehen. Dies ist moglicher-
weise fiir die Ableitung der trimeren Wirtel bei
Juniperus von Bedeutung, wo Dekussation und
trimere Wirtel auch innerhalb einer Art (z. B
Juniperus phoenicea) auftreten. Die Zapfen-
achse ist stark gestaucht, sodass die Samenan-
lagen aufeinanderfolgender Wirtel  seitlich
aneinander stoBen. Am Zapfenende stolen
dadurch die Samenanlagen von vier Zapfen-
schuppen auf einer gewdlbten Ebene zusam-
men. Die Samenanlagen zeigen zur Bliitezeit
teilweise deutliche Fliigel. Pro Zapfenschuppe
(raten bis zu 18 Samenanlagen in bis zu vier
Reihen auf. Zur Reife verdicken und verholzen
alle Zapfenschuppen. Die distalen, meist
besonders viele Samenanlagen tragenden Zap-
fenschuppen stofen dabei auf breiter Linie
zusammen (Abb. 20B). Sterile, distale Zapfen-
schuppen entwickeln sich vermutlich nach der
Bliite nicht weiter. Reife Zapfen mit solchen
Zapfenschuppen traten jedenfalls im Unter-
suchungsmaterial nirgends auf. Auch die
Ubergangsblitter verdicken sich nicht.

3.9 Cupressus duclouxiana HICKEL

Synonymie: Cupressus ausirotibetica  SILBA,;
engl.: Chinese Cypress; deutsch: Chinesische
Zypresse.

Cupressus duclouxiana ist heimisch in
China in den Provinzen Sichuan, Yunnan und
in Tibet, wo sie in einer Hohe von 1400-
3300 m ii. NN wiichst (SILBA 1988). Sie wird
in der Bretagne und England gelegentlich im

Abb. 21

Cupressus duclouxiana

A-D — Verschiedene Stadien der morphogenetischen Entwicklung eine Samenzapfens in der Ansicht von oben
Zonen werden in den Achseln der Zapfenschuppen angelegt
B: Samenanlagen-Primordien werden angelegt. Die sweile Reihe folgt der erste Reihe. C: Erste Stadien der Entwicklung
des Integuments in der ersten Reihe; D: Fortschreitende Entwicklung der Integumente auch in der zweiten Reihe. E, F —
Zapfen zum Zeitpunkt der Blite. E: REM-Photo: F: LM-Foto. Die groBen Bestiubungstropfen werden von mehrerer

A: Junges Stadium Ende November. Breite meristematische

Samenanlagen gemeinsam gebildet.

Fig. 21
Cupressus duclouxiana

A—-D — Developmental stages of seed cones in top view. A broad meristematic zones are formed in the axils of fertilé
scales; B: ovule primordia are formed, the second tow of ovules is intercalated between the first row and the scale
C: beginning of the formation of the integument in the first row. D: formation of the integument in the second row. E
Al anthesis; ' — Macro photo at anthesis. Pollination droplets of neighbouring ovules fuse to very large droplets

Feddes Repert., Berlin 112 (2001) 3-4

Freiland gepflanzt, ist aber auch dort frostemp-
findlich (DALLIMORE & JACKSON 1966;
KRUSSMANN 1983). In Deutschland ist sie
selbst in Botanischen Giirten recht selten zu
finden. Friiher wurde die Art vielfach nur als
chinesische Form von Cupressus sempervirens
(vgl. DALLIMORE 1931) betrachtet, sie lisst
sich aber durch die grazileren Aste, dic bliu-
lich-griine Farbe und die Struktur des Laubes
sicher unterscheiden (DALLIMORE & JACKSON
1966; MITCHELL 1972). '

Das jiingste Stadium der Morphogenese der
Zapfen wurde im Kalthaus des Botanischen
Gartens Bochum Ende November 2000 gefun-
den. In den Achseln der Zapfenschuppen
entsteht eine breite meristematische Zone
(Abb. 21A). Im Folgenden werden kugelige bis
ciférmige Samenanlagen-Primordien  gebildet
(Abb. 21B), die in der ersten, innersten Reihe
sehr bald Einschniirungen des Integumentes
erkennen lassen (Abb. 21C). Die Integument-
bildung in der zweiten Reihe schliefit sich
daran an (Abb. 21D) und der Zapfen geht nach
etwa zwei bis drei Wochen in den Zustand der
Winterruhe iiber. Die Bliite begann im Botani-
schen Garten Bochum Anfang Mirz., Wihrend
die ersten bestiubten Zapfen sich bereits stark
verdickten, konnten bei anderen noch bis Ende
April Bestiubungstropfen gefunden werden.
Die Samenanlagen stehen dicht beieinander,
sodass sich die Bestiubungstropfen benach-
barter Samenanlagen sich zu grofien Bestiu-
bungstropfen vereinigen (Abb. 21F).

Die untersuchten Zapfen bestehen aus vier
Paaren von Zapfenschuppen, von denen die
unteren z. T. steril waren (Abb.22B). Von
STAPF (1924) werden nur zwei bis drei Paare
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genannt, wihrend DALLIMORE & JACKSON
(1966) iiberwiegend vier Paare angeben. Den
Zapfenschuppen voraus gehen (ein bis) zwei
Paar Ubergangsblitter, die verglichen mit den
Schuppenbliittern etwas grofer und z. T. basal
mit schwarzen Strichen versehen sind. Die
Zapfenschuppen selbst sind zur Bliitezeit hell-
braun gefirbt und haben distal eine deutliche
schwarze FPirbung. Die mittleren Zapfen-
schuppen tragen bis zu 28 Samenanlagen
(Abb. 22A), was die hochste Anzahl bei den
untersuchten Cupressus-Arten darstellt. Sie
stehen in bis zu vier Reihen, von denen die
erste im Allgemeinen am kriftigsten entwi-
ckelt ist und bis zu 12 Samenanlagen trug
(Abb. 22B). In der vierten Reihe traten immer-
hin noch bis zu vier Samenanlagen auf
(Abb. 22A). Die Zapfenschuppen sind zentral
stark gewolbt, sodass die Samenanlagen in
einem Bogen um die Schuppen herumlaufen.
Der distale Wirtel trigt meist weniger Samen-
anlagen als die vorausgehenden, aber immerhin
wurden auch hier noch bis zu 17 gezihlt.
Sterile Zapfenschuppen konnten bei dem ge-
ringen zur Verfiigung stehenden Material von

Feddes Repert., Berlin 112 (2001) 3—-4

12 Zapfen nicht gefunden werden. Die Zapfen
dhneln in Bezug auf die starke Stauchung der
Zapfenachse denen von Cupressus arizonica,
tragen aber im Durchschnitt mehr Samenanla-
gen pro Zapfenschuppe, die z. T. in vier Reihen
stehen. Reife Zapfen lagen zum Zeitpunkt der
Untersuchung nicht vor.

3.10 Cupressus sempervirens L.

engl.: Mediterranean Cypress, ltalian

deutsch: Mittelmeer-Zypresse.

Cypress;

Die Art wird seit jeher im gesamten eume-
diterranen Raum gepflanzt, ist dort vielfach
eingebiirgert und daher iiber das urspriingliche
Areal, die Ostmediterraneis, hinaus verbreitet
und eingebiirgert. Aus nomenklatorischen
Griinden ist der breitkronige Wildtyp nicht die
Typus-Varietiit, sondern heilit C. sempervirens
var. horizontalis. Die Typus-Varietiit (C. sem-
pervirens var. sempervirens) ist die Siulen-
form, die aus mediterranen Parks und von
Friedhdfen bekannt ist (,Sdulen-Zypresse™).
Diese ist neben dem Olivenbaum eines der
typischen Elemente, die das Bild des mediter-

Abb. 22
Zapfendiagramme von Cupressus duclouxiana

A — Typ mit vier fertilen Paaren von Zapfenschuppen. B — Typ mit vier Paaren von Zapfenschuppen, von denen die

unteren steril sind.

Fig. 22
Cone diagrams of Cupressus duclixiana

A — With four fertile pairs of cone scales. B — With four pairs of cone scales, the lowermost pair being sterile.
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ranen Raumes prigen. In der botanischen Sys-
tematik werden die Varietiiten nach FARJON
(1998) nicht anerkannt, im girtnerischen Be-
reich wird die var. sempervirens als Cultivar
'Stricta’ gehandelt. In den widrmebegiinstigten
Gegenden in Deutschland ist Cupressus seni-
pervirens bedingt winterhart und wird in ver-
schiedenen Botanischen Giirten im Freiland
kultiviert. Die Mittelmeer-Zypresse ist die
Typusart der Gattung Cupressus, wurde bereits
von LINNE beschrieben und gilt gemeinhin als
die typische Cupressits-Art.

Die Zapfen bestehen iiberwiegend aus sechs
bis sieben Zapfenschuppenpaaren (Abb. 23A,
B). Die Zapfenschuppen sind zur Bliitezeit
griin gefirbt, hiufig mit einem dunkelbraunen
Einschlag. Die Zapfenachse ist gegeniiber den
sonstigen untersuchten Cupressus-Arten weni-
ger gestaucht. Ausgepriigte Ubergangsbliitter
sind nicht ausgebildet, die letzten Schuppen-
blattpaare unterhalb des Zapfens sind nur un-
bedeutend vergrofert und entsprechen in Farbe
und Form den vegetativen Schuppenblittern.
Die unteren Zapfenschuppen sind steril oder
tragen, verglichen mit den distal folgenden,
eine geringe Anzahl von Samenanlagen. Das
distal stehende Zapfenschuppenpaar ist meis-
tens steril, die beiden Zapfenschuppen stofien
anders als bei den anderen untersuchten
Cupressus-Arten in der Mitte auf breiter Linie
ancinander (Abb. 23E). Nur in seltenen Fiillen
konnten auf dem distalen Zapfenschuppenpaar
Samenanlagen gefunden werden (Abb. 23D).
Die hochste Anzahl an Samenanlagen tritt auf
den mittleren und unteren Zapfenschuppen
auf, hier wurden Samenanlagen in bis zu
vier Reihen beobachtet, seltener auch in fiinf
(Abb. 23A). Die hochste Anzahl von zehn
Samenanlagen pro Reihe trat in der ersten
Reihe auf. In der iiberwiegenden Zahl der Fille
nimmt die Anzahl der Samenanlagen pro Reihe
auf einer Zapfenschuppen von innen nach
auflen ab. Die hichste Anzahl von Samenanla-
gen pro Zapfenschuppe betrug 24 (Abb. 23A),
was iiber dem in der Literatur meistens ge-
nannten Wert von bis zu 20 (z. B. KRUSSMANN
1983) liegt. Die Gesamtanzahl der Samenanla-
gen innerhalb eines bliihenden, gut ausgebil-
deten Zapfens liegt zwischen 140 und 150. Die
Samenanlagen sind zur Bliitezeitl zweikantig
und tragen keine auffilligen Fliigel, die reifen
Samen sind schmal gefliigelt. Die 2,5-3 cm

E .
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langen Zapfen sind kugelig oder linglich ei-
formig, alle Zapfenschuppen verholzen bei der
Reife.

3.11 Fokienia hodginsii (DUNN) A.HENRY
& H.H.THOMAS

Synonymie: Cupressus hodginsii DUNN, Fokienia
kawaii HAYATA, Fokienia maclurei MERR.

Die einzige Art der Gattung wurde zuerst
als Cupressus (sect. Chamaecyparis) hodginsii
beschrieben (DUNN 1909) und bereits 1911 in
eine eigene Gattung gestellt, die nach einer
chinesischen Provinz benannt wurde (HENRY
1911). Sie ist verbreitet in Sitidchina, Nordlaos
und Nordvietnam. Zwei weilere Arten, die
spiiter aufgrund von vegetativen Unterschieden
(F. maclurei, MERRILL 1922) bzw. Abweichun-
gen in der Samenmorphologie (F. kawaii,
HAYATA 1917) beschricben wurden, werden
heute als Synonyme von Fokienia hodginsii
betrachtet (vgl. HU 1951). Die Art ist in
Deutschland nur bedingt winterhart, weswegen
sie nur in Botanischen Girten und in Samm-
lungen zu finden ist. Im Allgemeinen wird sie
im Kalthaus iiberwintert (BG Bonn, BG Kéln),
manchmal aber auch im Freien gehalten [Pal-
mengarten Frankfurt (Main)], wo sie allerdings
ein niedriger Strauch bleibt.

HENRY (1911) charakterisiert Fokienia als
intermediéir zwischen Chamaecyparis und den
nordhemisphiirischen Arten von Libocedrus
(welche mittlerweile zur Gattung Calocedrus
gestellt werden). Das Laub von Fokienia dhnelt
stark den asiatischen Arten, wihrend die Sa-
menzapfen den kugeligen, aus peltaten Schup-
pen aufgebauten Zapfen von Chamaecyparis
gleichen. Allerdings werden sie grifier, als sie
typischerweise bei Chamaecyparis sind und
reifen erst im zweiten Jahr, was als typisches
Merkmal fiir Cupressus gilt. Der wichtigste
Unterschied zwischen Fokienia und Chamee-
cyparis im generativen Bereich sind die sehr
ungleichen Fliigel an den reifen Samen von
Fokienia (wie bei Calocedrus), withrend sie bei
Chamaecyparis gleich gestaltet sind. Grofe
und Gestalt der Samen bei Fokienia weisen
allerdings eine betrichtliche Variationsbreite
auf (vgl. HU 1951).

Die Samenzapfen stehen terminal an Kurz-
tricben, die bei den untersuchten Proben aus
sechs bis acht Zapfenschuppenpaaren bestan-
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d Abb. 23
Cupressus sempervirens

A, B — Zapfendiagramme. A: Zapfen mit sieben Zapfenschuppenpaaren, oberes Zapfenschuppenpaar steril; B: Zapfen mit
sechs Paaren von Zapfenschuppen, einer der oberen Zapfenschuppen fertil. C — Junges Stadium: gekennzeichnet sind die
jeweils drei Reihen von Samenanlagen der abgebildeten Zapfenschuppen. D — Ansicht von oben. Eine der distalen Zap-
fenschuppen ist fertil. E — Die oberen Zapfenschuppen sind steril und stoBen zusammen. F — Zapfen aus E in Seitenan-
sicht. Die Zapfenschuppen sind stark gewdlbt, sodass die Zuordnung der Samenanlagen zu den einzelnen Schuppen auler-
ordentlich schwer fillt.

Fig. 23

Cupressus sempervirens

A, B — Cone diagrams. A: cone with seven pairs of cone scales, the distal one being sterile; B: cone with six pairs of cone
scales and one scale of the distal whorl being fertile. C — Young developmental stage, ovules numbered according to the

rows to which the ovules belong. D — Top view, one scale of the distal whorl bears one ovule (arrow). E — Distal whorl
sterile, scales touching each other. F — Same specimen as E in lateral view; due to the protrusion of the ventral side of the

scales it is very difficult to detect the lateral margins of the scales and to confine the ovules to the appropriate scale.

den. Hinsichtlich ihrer Lage und Ausrichtung
zur Gravitation entsprechen sie den Bedin-
gungen bei Chamaecyparis und Cupressus
(Abb. 24D). Im Botanischen Garten Diissel-
dorf, wo die Pflanze im Kalthaus iiberwintert
wird, erscheinen die Betiubungstropfen von
Anfang bis Ende November.

Die bliihenden Zapfen bestehen aus sechs
(Abb. 24C) bis sicben (Abb. 24 A, B), laut Lite-
raturangaben auch bis acht Zapfenschuppen.
Das unterste Paar war bei den untersuchten
Objekten jeweils steril, die mittleren Paare
trugen jeweils zwei Samenanlagen, die oberen
ein bis zwei Paare waren wiederum steril. Den
Abschluss des Zapfens bildet ein mehr oder
weniger differenziertes Achsenende, an dem
sich zumeist ein weiteres Schuppenpaar ab-
zugliedern beginnt (Abb. 24E, F). Auffillige
Ubergangsbliitter sind nicht ausgebildet. Zur
Bliitezeit sind die Samenanlagen abgeflacht,
haben eine grofe Mikropyle und bereits leicht
angedeutete Fliigel, die zu diesem Zeitpunkt
noch gleich gestaltet sind. Letzteres veranlasste
HENRY (1911) zu der Vermutung, dass die
Fliigel des reifen Samens von der Schuppe
gebildet wiirden, was jedoch nicht der Fall ist.

In allen untersuchten Proben konnten weder
ungerade Zahlen von Samenanlagen noch mehr
als zwei Samenanlagen pro Schuppe gefunden
werden und in der Literatur sind bisher eben-
falls keine hoheren Zahlen angegeben. Junge
Stadien vor der Bliite lagen zum Zeitpunkt der
Untersuchungen nicht vor, doch scheinen diese
hinsichtlich der Fragestellung der Anlegungs-
reihenfolge nicht von Belang. Die zwei pro
Schuppe gebildeten Samenanlagen sollten nach

den bisher bei anderen Arten innerhalb der
Cupressaceae beobachteten Bedingungen syn-
chron angelegt werden. Die reifen Zapfen
werden bis zu 2,5 cm dick und gleichen im
Aufbau denen von Chamaecyparis mit dem
Unterschied, dass sie distal zumeist mehr ste-
rile Schuppenpaare besitzen und erst im zwei-
ten Jahr reifen. Nach der Bestiiubung verdicken
und verholzen die Zapfenschuppen, werden
schildférmig und besitzen auf dem Riicken
eine nach unten gerichtete Spitze.

4 Diskussion

Die Verteilung der Samenanlagen innerhalb
der Gattungen Chamaecyparis und Cupressus
war bisher nicht Gegenstand ausfiihrlicher
Untersuchungen. Die Angaben in der Literatur
sind fast immer irrefiilhrend, da der Eindruck
vermittelt wird, dass die Anzahl der Samenan-
lagen auf allen Zaplenschuppen eines Zapfens
identisch sei. Teilweise basieren die Angaben
iiber Zahlen von Samenanlagen offenbar auf
Ziihlungen entwickelter Samen und lassen die
unter systematischen Gesichtspunkten interes-
santere Zahl angelegter Samenanlagen ebenso
auller Acht wie deren genaue Anordnung.
Anders lassen sich die Unterschiede zwischen
den von uns gefundenen Zahlen und den
Literaturangaben kaum erkliren. Dies zeigt
z. B. der unter 3.6 vollzogene Literaturver-
gleich fiir Cupressus funebris. Die hochste
Angabe von sicben Samenanlagen pro Zapfen-
schuppe stammt bezeichnenderweise aus einer
Arbeit, in der Schnittserien zur Untersuchung
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Abb. 24
Fokienia hodginsii

A—C — Zapfendiagramme: A, B — Typen mit zwei sterilen, distalen Zapfenschuppenpaaren. C — Typ mit einem steri-
len, distalen Zapfenschuppenpaar. D — Der Zapfen ist zur Bliitezeit im Raum waagerecht bis leicht nach unten ausge-
richtet. Die Bestdubungstropfen stehen daher ebenfalls in dieser Position. E, F — REM-Fotos eines Zapfens zur Bliitezeit,
Distal stehen hier zwei Paare steriler Zapfenschuppen (SCS) und ein Terminalstiick (T), an dem Rudimente zweier weite-

rer Zapfenschuppen erkennbar sind.

Fig. 24
Fokienia hodginsii

A-C — Different diagrams: A, B — With two pairs of sterile scales at the distal end. C — With a single pair of sterile
scales at the distal end. D — Cone at anthesis oriented horizontally or slightly bent downwards, pollination droplets visi-
ble. E, F — Cone at anthesis, distally with two pairs of sterile cone scales (SCS) and a terminal piece (T), scales removed.

E: lateral view, F: top view

der Embryologie angefertigt wurden (KONAR
& BANERIEE 1963). Auf den Mangel an Unter-
suchungen an blithenden Zapfen und die da-
durch entstehenden Defizite in der Rekon-
struktion der Evolution weisen unter anderem
bereits HAGERUP (1933) und L1 (1972) hin.
Auch die fast durchweg hhere Anzahl von
Samenanlagen auf den mittleren Zapfenschup-
pen fand wie dic bei jeder Art beobachtete
ungleiche Verteilung der Samenanlagen im
Zapfen nur geringe oder gar keine Beachtung,
Einige Angaben basieren auf zu wenigen Zih-
lungen, was angesichts der teilweise grofien
Variabilitit problematisch ist. Letzteres gilt
offensichtlich auch fiir einige auf begrenztem
Material basierende Originalbeschreibungen (z.
B. MATSUMURA 1901). Der auBerordentlichen
Variabilitdt innerhalb der Zapfen wurde bisher
nicht geniigend Aufmerksamkeit geschenkt,
vielleicht weil eine so starke Variabilitit inner-
halb der besser untersuchten Angiospermen
nicht zu finden ist. Um diese Variabilitit von
Zapfen einer Art aufzuzeigen, haben wir bei-
spielhaft 156 Zapten von Cupressus nootkaten-
sis untersucht und alle gefundenen Typen als
Zapfendiagramme dargestellt  (Abb. 11-13).
Hier konnten bereits bei dieser vergleichsweise
wenigsamigen Cupressus-Art 42 verschiedene
Typen gefunden werden. Die méglichen Vari-
anten bei den vielsamigeren Cupressus-Arten
steigen ins Vielfache. Allerdings wird das
grundlegende Muster der Verteilungs- und
Anlegungsfolge durch Variationen der Zahlen-
verhiiltnisse im Gegensalz zu wenigsamigen
Zapfen kaum beeintriichtigt. So wiinschenswert
es wire, einzelne Zapfendiagramme zu zeich-
nen, die als typisch fiir die verschiedenen Arten
oder gar Gattungen stehen kénnen, konnten wir

bei unseren Untersuchungen innerhalb der
viclsamigen Cupressus-Arten keine Zapfen mit
exakt identischer Verteilung finden. Die ge-
naue Verteilung im Zapfen, insbesondere aber
die Anlegungsreihenfolge bieten unserer An-
sicht nach unverzichtbare Indizien fiir die
verwandtschaftlichen Zusammenhiinge. Be-
riicksichtigt werden muss allerdings, anhand
welchen Materials die Untersuchungen durch-
gefiihrt wurden, denn die Entwicklung und
insbesondere die Fertilitit der Samen kann bei
kultivierten Exemplaren entscheidend geringer
sein als an Material von Wildstandorten (vgl.
L1 1972). Andererseits ist die Lebensfihigkeit
von Samen auch am Wildstandort nicht immer
hoch, wie OWENS & MOLDER (1975) bei
Cupressus nootkatensis feststellen. Festzuhal-
ten bleibt, dass keines der von uns untersuchten
Objekte von einem Wildstandort stammt,

Des Weiteren war bisher die Anzahl der
Reihen, in denen die Samenanlagen bei Cu-
pressus stehen, noch nicht geniigend bekannt.
Bei vielsamigen Arten dieser Gattung wird die
Mehrreihigkeit zwar regelmiiig erwihnt, nicht
aber die Anzahl der Reihen. Auch bei Cupres-
sus funebris stehen die Samenanlagen in zwei
Reihen, was offensichtlich bisher nicht bekannt
war und selbst bei Cupressus nootkatensis konn-
ten wir einige Fille mit Zweireihigkeit beo-
bachten. In der Tat ist die Zuordnung der Sa-
menanlagen zu den verschiedenen Reihen bei
den sehr vielsamigen Arten uniibersichtlich
und daher kompliziert zu vollziehen, nicht
zuletzt deshalb, weil es regelmidBig zum Aus-
fall von Samenanlagen wiihrend der gesamten
Entwicklung bis zum reifen Samen kommen
kann, Eine Zuordnung kann in den meisten
Fillen, und bei den sehr vielsamigen Arten aus-
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Tabelle 1

Merkmale der Morphogenese und Morphologie der Samenzapfen und Samen der Gattungen Cupressus,

Chamaecyparis und Fokienia

Tab. 1: Features of morphogenesis and morphology of seed cones and seeds of the genera Cupressus, Cha-

maecyparis and Fokienia

Feddes Repert., Berlin 112 (2001) 3—4

Cupressus

Chamaecyparis

Fokienia

Terminalstiick

steriles Paar von Zapfenschuppen
am distalen Zapfenende

fertile Zapfenschuppen am
distalen Zapfenende

Anzahl der Samenanlagen pro
fertiler Zapfenschuppe

Anlegungsreihenfolge der Samen-
anlagen bei mehr als 2 Samen-
anlagen

Anordnung der Samenanlagen
auf der Zapfenschuppe

mediane Samenanlage
Reife der Samen bzw. Zapfen

Morphologie der Samen’

Bestiubungstropfen

nie vorhanden

vorhanden oder nicht
vorhanden, nie mehr
als ein Paar

in jeder Art auftretend

1-28 (und mehr)

zentripetal

einreihig bis mehr-
reihig innerhalb
jeder Art auftretend

regelmiifig vorhanden

im Jahr nach der Bliite

mit oder ohne deut-
liche, aber immer
gleich gestaltete

Fliigel

Bestiubungstropfen
benachbarter Samen-
anlagen kénnen zu
einem gemeinsamen
Tropfen zusammen-
flieBen

immer vorhanden
immer vorhanden,
mindestens ein Paar

niemals vorhanden

(1-)2-8

zentripetal, aber

scheinbar zentrifugal®

einreihig oder schein-

bar einreihig*

nicht vorhanden*

im Jahr der Bliite

mit deutlichen, gleich

gestalteten Fliigeln

Vereinigung von
Bestiubungstropfen
kommt nicht vor

immer vorhanden
immer vorhanden,
mindestens ein Paar

niemals vorhanden

(1-)2

einreihig

nicht vorhanden

im Jahr nach der Bliite

mit deutlichen, ver-
schieden gestalteten
Fliigeln

Vereinigung von
Bestiubungstropfen
kommt nicht vor

Cupressus

Chamaecyparis

Fokienia

terminal piece

sterile pair of cone scales at the
distal end of the cone

fertile cone scales at the distal end

number of ovules per fertile cone
scale

order of development of the ovules
if more than 2

arrangement of ovules per cone
scale :

never present

present or absent,
never more than one
pair

occurring in each
species

1-28 (and more)

centripetal

one to more rows
within each species

always present

always present,
at least one pair

always absent
(1-)2-8
centripetal but seem-

ingly centrifugal®

in one row or seem-
ingly in one row*

always present
always present,
at least one pair
always absent
(1-)2

in one row
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Tabelle 1 (Fortsetzung)
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Cupressus

Chamaecyparis Fokienia

median ovule per cone scale common

maturity of the seeds respectively
cones

in the year after
pollination

morphology of seeds with or without

distinct, but always
evenly developed

wings

pollination drops

neighbouring ovules
may form a fused
pollination drop

absent® absent

in the year after
pollination

in the year of
pollination

with distinct, evenly
developed wings

with distinct, unevenly
developed wings

fusion of pollination
drops does not occur

fusion of pollination
drops does not oceur

*mit seltener Ausnahme bei Chamaecyparis obiusa und dann hiufig nur wiihrend der

frithen Morpho-

genese sichtbar/ except sometimes in Chamaecyparis obtusa, and then often only visible in early stages of

the morphogenesis

schlieBlich durch die genaue Abbildung der

Zapfen mittels REM und der danach folgenden

Untersuchung der Ansatzstellen der herausge-

brochenen Samenanlagen erfolgen.

Die Anlegungsreihenfolge der Samenanla-
gen auf einer Schuppe wurde bisher ebenfalls
nicht eingehend untersucht. Zwar zeigen z. B.
die vorliegenden Untersuchungen bei Callitris
(TAKASO & TOMLINSON 1989a) sowic Sequioi-
adendron und Sequoia (TAKASO & TOMLINSON
1992), dass die Samenanlagen der Cupressa-
ceae nicht etwa regellos auf den Zapfenschup-
pen erscheinen, fiir die von uns untersuchten
Gattungen standen jedoch solche REM-
Analysen noch aus und gerade Cupressus mit
scinen vielen Samenanlagen ist hier als mogli-
cherweise urspriinglicher Typ von besonderer
Bedeutung. Die Analyse der Anlegungsreihen-
folge bei solchen Arten ist allerdings auferor-
dentlich kompliziert. Verschiedene Ursachen
erschweren das Erkennen der Entwicklungsrei-
henfolge:

1. Die Entwicklungsfolge der Samenan-
lagen auf den Schuppen erfolgt in einem
sehr kurzen Zeitraum. Kleinere, interne
Storungen bei Samenanlagen fiihren zu
Verzogerungen in der Entwicklung, auch
ohne dass die Samenanlage fehlschligt.
Diese Verzégerung ist an den Samen-
anlagen aber ebensowenig zu erkennen
wie das mogliche nachfolgende Fehlschla-
gen.

2. Ein Fehlschlagen von Samenanlagen kann
zu jeder Zeit der Entwicklung erfolgen und
fihrt zu UnregelmiiBigkeiten in der Anord-
nung der Samenanlagen. Frei gewordener
Platz wird von benachbarten Samenanlagen
eingenommen, wodurch eine optische Sti-
rung in den Reihen erfolgt.

3. An den Stellen, an denen mehr Platz vor-
handen ist, kénnen sich Samenanlagen be-
deutend schneller entwickeln und auch 2ro-
Ber werden, als dort, wo sie in dichten
Packungen vorkommen. Dies tritt beson-
ders im terminalen Bereich von Cupressiis-
Zapfen zutage. Hier entstehen freie Berei-
che, wodurch dann die mediane Samenan-
lage der nach unten folgenden Zapfen-
schuppen bedeutend mehr Platz hat als die
benachbarten Samenanlagen der gleichen
Reihe. Der GréBenunterschied kann bis
zum blithenden Zapfen erhalten bleiben,
was zu der von uns als irrig betrachteten
Annahme verleiten kann, dass die Samen-
anlagen bei Cupressus sempervirens von
innen nach auBen (zentrifugal) angelegt
werden (vgl. BAILLON [861).

4. Die dicht gepackten Samenanlagen bedrin-
gen sich nicht nur untereinander, sondern
werden auch von den eigenen und den dar-
tiber liegenden Zapfenschuppen im Wachs-
tum behindert, sodass es zu deutlicher Ent-
wicklungsverzégerung  bis zum  Ausfall
dieser Samenanlagen kommen kann.
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5. Wegen der zahlreichen und zu verschiede-
nen Zeitpunkten in der Ontogenese begin-
nenden Varianten der Zapfenmorphologie
sind morphogenetische Studien schwierig.
Nur wenn das Endstadium — wie in der
Regel bei Angiospermen — einheitlich ist,
konnen verschiedene Entwicklungsstadien
problemlos zu einer Ontogenese zusam-
mengesetzt werden. Eine intensive Unter-
suchung einer grofien Anzahl von jungen

Stadien der Zapfenentwicklung ist daher

unverzichtbar.

Bei der Gattung Chamaecyparis, die nach

der hier vorgeschlagenen Umgrenzung die fiinf

Arten Ch. lawsoniana, Ch. thyoides, Ch. for-
mosensis, Ch. obtusa, und Ch. pisifera um-
fasst, werden die Zapfen aus vier bis sicben
Paaren von Zapfenschuppenpaaren gebildet,
die hochste Anzahl tritt bei Ch. formosensis
auf. )
Den Zapfenschuppen gehen vielfach Uber-
gangsblitter voraus, die immer steril sind, in
Farbe und Form aber zwischen den Schuppen-
blittern und den Zapfenschuppen vermitteln.
Die Samenanlagen werden in den Achseln der
Zapfenschuppen angelegt. Die Anzahl der
Samenanlagen pro Zapfenschuppe reicht in-
nerhalb der Gattung Chamaecyparis von
durchgehend zwei bei Chamaccyparis pisifera
und Chamaecyparis thyoides bis hin zu sechs
bis acht bei Chamaecyparis formosensis. Die
untersten Zapfenschuppen sind hiufiger steril
oder tragen nur eine geringe Anzahl von Sa-
menanlagen. Die hochste Anzahl von Samen-
anlagen pro Zapfenschuppe wird bei den mehr-
samigen Arten im mittleren Bereich des
Zapfens erreicht, wiihrend auf den obersten,
fertilen Zapfenschuppen sich wiederum fast
immer nur zwei Samenanlagen finden. Die
Zapfenschuppen tragen iiberwiegend eine ge-
rade Anzahl von Samenanlagen, die symme-
trisch zur Medianebene angeordnet sind. Bei
Arten mit mehr als zwei Samenanlagen pro
Zapfenschuppe ist wihrend der Ontogenese
deutlich zu beobachten, dass die inneren Sa-
menanlagen zuerst angelegt werden. Die auflen
liegenden folgen synchron Schritt fiir Schritt
den weiter innen liegenden. Dieses stimmt gut
mit den Beobachtungen von L1 (1972) iiberein,
der das Erscheinen des Bestiubungstropfen bei
Chamaecyparis obtusa var. formosana und

Jopsis
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Chamaecyparis formosensis pro Zapfenschup-
pe von innen nach auBlen beobachtete. Inner-
halb des Zapfens werden die Samenanlagen
von proximal nach distal angelegt, d.h. die
Samenanlagen auf den untersten fertilen
Schuppen erscheinen zuerst, die auf den
obersten zuletzt. Die Anlegung der fiinften und
sechsten Samenanlagen von Ch. lawsoniana
und Ch. obtusa konnte bei unseren Untersu-
chungen nicht anhand junger Stadien verfolgt
werden, doch diirften sie gleichzeitig im An-
schluss an die dritte und vierte beginnen, was
durch die Aufbliihfolge gestiitzt wird (L1 1972).
Auf solchen Zapfenschuppen, die bei Ch. for-
mosensis und Ch. lawsoniana zu finden sind,
sind ungerade Zahlen von Samenanlagen pro
Schuppe nur durch das Fehlschlagen einzelner
Samenanlagen begriindet, welches iiberwie-
gend im Bereich der zuletzt angelegten, rand-
lichen Samenanlagen beobachtet werden kann.
Dies diirfte durch Platzmangel begriindet sein.
LI (1972) geht auf das von ihm gelegentlich
beobachtete Auftreten ungerader Zahlen nicht
niher ein.

Nach dem bisher Geschilderten liegt also
zuniichst die Annahme ciner zentrifugalen
Anlegung der Samenanlagen innerhalb einer
Reihe nahe. Eine solche Anlegungsreihenfolge
wire allerdings einzigartig unter den Cupressa-
ceae. Sowohl bei den bisher publizierten Un-
tersuchungen an Sequoia, Sequoiadendron und
Metasequoia (TAKASO & TOMLINSON 1992)
sowie Callitris (TAKASO & TOMLINSON 1989a)
und Cryptomeria (TAKASO & TOMLINSON
1989b), als auch bei den von uns anhand jun-
ger Entwicklungsstadien untersuchten Gattun-
gen Cupressus, Tetractinis, Thuja, und Thu-
(eigene  Untersuchungen, unpubl.)
erfolgt die Anlegung von auflen nach innen
(zentripetal). Beobachtungen, dass sich die
mittlere  Samenanlage bei Thuja  plicata
(OWENS & MOLDER 1980) und Cupressus
nootkatensis (OWENS et al. 1980) schneller
entwickelt, treffen nach unseren Untersuchun-
gen nicht zu, Eine Sonderstellung der Gattung
Chamaecyparis sollte also verwundern. Be-
trachtet man aber nun die Umstinde bei Cha-
maecyparis obtusa, treten hier Samenanlagen
auch bauplanmiBig median auf. Hierbei han-
delt es sich jeweils um ecine einzelne, zum
Bliihzeitpunkt vor den beiden zuerst angelegten
Samenanlagen stehende. Untersuchungen von
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jungen Stadien zeigen die Anlegungsreihen-
folge: Zuniichst wird das innere Paar von Sa-
menanlagen einer Zapfenschuppe angelegt.
Dann folgt cin weiteres Paar, das die zuerst
gebildeten einschlieBt. Erst dann wird eine
unpaare Samenanlage in der Medianebene
gebildet.

Diese Anlegungsreihenfolge ist ungewdhn-
lich, da sie einerseits mit der spiiter angelegten
Samenanlage Anklinge an das sonst offenbar
fiir die Cupressaceen mit Ausnahme von Cha-
maecyparis typische zentripetale Anlegungs-
muster zeigt, andererseits dieses Muster aber
gerade zu Beginn der Entwicklung durch eine
zentrifugale Entwicklung gestért scheint. Be-
trachtet man hingegen das zuerst angelegte
Samenanlagenpaar und die mediane Samenan-
lage als erste Reihe und jedes weitere Paar als
cigene Reihe, so ist dieser Widerspruch aufge-
hoben. Das mediane Samenanlagen-Primor-
dium entwickelt sich vielfach nicht sehr weit
und schligt zu einem friihen Zeitpunkt fehl. Da
auch bei Untersuchungen anderer Gattungen
die erste Reihe die am stirksten entwickelte ist,
in der die meisten Samenanlagen gebildet wer-
den, liegt es nahe anzunchmen, dass die be-
obachtete mediane Samenanlage der ersten
Reihe zuzuordnen ist. Folgt man dieser Hypo-
these von einer Mehrreihigkeit bei Chamaecy-
paris wiire zu erwarten, dass auch bei den
anderen  Chamaecyparis-Arten in  seltenen
Einzelfillen ein medianes Primordium zu fin-
den ist, selbst wenn dies von uns nie beobach-
tet werden konnte.

Das Zapfenende besteht bei Chamaecyparis
immer aus einem Paar steriler Zapfenschuppen
und einem deutlich ausgebildeten Terminal-
stiick, an dem sich vielfach ein weiteres Paar
von Zapfenschuppen abzugliedern beginnt.
Auch wenn wir bei jungen Stadien und dem
blihenden Zapfen von Chamaecyparis formo-
sensis meist nur ein schr schwach ausgebilde-
tes Terminalstiick beobachten konnten, scheint
dieses bei der Reife noch heranzuwachsen,
denn die bei LI (1972) abgebildeten reifen
Zapfen weisen ein solches Terminalstiick auf
und dariiberhinaus wiichst der Zapfen nach
Berichten von LI (1972) von Chamaecyparis
Sformosensis gelegentlich durch. Dies stellt
unseres Wissens nach den einzigen Fall einer
Proliferation innerhalb der Cupressaceae s. str.
dar, wiihrend es bei den taxodioiden Cupressa-
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ceae hilufig zu beobachten ist (z. B. Cryptome-
ria, Cunninghamia). Es kann als urspriing]i-
ches Merkmal gelten und auf die urspriingliche
Anordnung der Samenanlagen in lockeren
Seitenzweigen hindeuten.

Anhand der Untersuchungen weist Cha-
maecyparis formosensis aufgrund der hochsten
Anzahl von Zapfenschuppen und Samenanla-
gen pro Zapfenschuppe sowie des gelegent-
lichen Durchwachsens des Zapfens den
urspriinglichsten  Zapfenbau innerhalb  der
Gattung Chamaecyparis auf. Die nach unserer
Hypothese zentripetale Anlegung der Samen-
anlagen, die in mehreren Reihen stehen, lisst
die Annahme eines gemeinsamen Vorfahren
mit Cupressus zu.

In den jiingst vertffentlichten Stammbiiu-
men (GADEK et al. 2000) ist Fokienia eine
Schwestergruppe zu  Chamaecyparis. Aller-
dings sind in der Analyse nur Chamaecyparis
lawsoniana und Chamaecyparis obtusa ent-
halten. Ob Fokienia in einem Schwestergrup-
penverhiltnis zu Chamaecyparis steht oder
irgendwo innerhalb von Chamaecyparis inse-
riert ist, wie die Untersuchungen von ALVIN
et al. (1982) suggerieren, kann nur mittels einer
Analyse mit allen fiinf Chamaecyparis-Arten
festgestellt werden. Sicher scheint dagegen,
dass Fokienia weiter von Cupressus entfernt
steht. Dafiir sprechen sowohl die genetischen
Stammbéume als auch die hier vorgelegten
Befunde der Zapfenmorphologie.

Die Gattung Cupressus umfasst mehr oder
weniger 15 Arten (vgl. z. B. LITTLE 1970;
MITCHELL 1972; SILBA 1981, 1983; FARJON
1998), die in Nordamerika (besonders im
siidwestlichen Bereich; das Areal von C. fusi-
tanica reicht bis nach Honduras), der Mit-
telmeerregion, dem Mittleren Osten, Hima-
laya und Westchina (FARION 1998) verbreitet
sind.

ECKENWALDER (1976) hebt die Urspriing-
lichkeit der Gattung wegen der hohen Samen-
anzahl und der GrisBe der Zapfen innerhalb der
Cupressaceae s. str. hervor und vermutet in ihr
den Vorfahren der anderen Gattungen inner-
halb dieser Gruppe. Er stellt die Gattung daher
in die Niihe der taxodioiden Cupressaceae, hier
besonders wegen der Ahnlichkeit der Zapfen in
die Nihe der Sequoia-Gruppe. Andererseits
betont er den Umstand, dass sich Cupressus
zusammen mit Juniperus und Callitris noch in




226

einem Stadium des evolutioniren Differenzie-
rungsprozesses befindet wegen der bei ihnen
hiufig auftretenden Hybridisierungen. Auch
innerhalb der bisher verdffentlichten geneti-
schen Stammbiume steht Cupressus nicht an
der Basis der Cupressaceae s. sir.

Bei allen untersuchten Zapfen der Cupres-
sus-Arten konnte eine mehrreihige Anlage der
Samenanlagen beobachtet werden. Die Zapfen
weisen in keinem Fall ein ausgepriigtes Termi-
nalstiick auf. Der Vegetationskegel wird durch
die Bildung der distalen Zapfenschuppen be-
reits bis zum Zeitpunkt der Bliite fast voll-
stiindig aufgebraucht. Sind die distalen Zap-
fenschuppen steril, sind sie nur schwach
entwickelt und nehmen nicht immer am Auf-
bau des reifen Zapfens teil. Bei allen unter-
suchten Arten traten fertile Zapfenschuppen
auch distal auf. Bei Cupressus arizonica und
Cupressus duclouxiana war dies ausschlieBlich
der Fall, die distalen Zapfenschuppen sind hier
kriftig ausgebildet und bilden breite End-
schuppen im reifen Zapfen (Abb. 20B).

Die Samenanlagen der ersten Reihe werden
stets in zentripetaler Folge angelegt. Fiir die
folgenden Reihen ist dies aus den oben ge-
nannten Griinden nicht immer ecindeutig er-
kennbar, was ebenfalls bei Sequoiadendron
beobachtet wurde (TAKASO & TOMLINSON
1992). Wir gehen aber davon aus, dass die
Anlegungsreihenfolge auch in diesen Reihen
zentripetal ist. Zum einen konnte dies an
einigen Reihen beobachtet werden, zum ande-
ren ist cin gegenliufiger Wechsel von Reihe
zu Reihe unwahrscheinlich. Eine zentripetale
Anlegungsreihenfolge in der zweiten und drit-
ten Reihe ist auferdem bei der siidhemisphii-
rischen Gattung Callitris nachgewiesen (TA-
KASO & TOMLINSON 1989a) und liegt fiir die
zweite Reihe nach ersten Untersuchungen
ebenso bei Fitzroya vor (JAGEL, unpubl.). An-
dere Gattungen kénnen in dieser Frage offen-
bar keinen Aufschluss liefern. Bei Thujopsis
konnten wir in der zweiten Reihe nur zwei
Samenanlagen finden, weswegen dort nicht auf
eine Anlegungsrichtung geschlossen werden
kann. Nach PROPACH-GIESELER (1936) treten
aber in seltenen Fillen auch sechs bis sieben
Samenanlagen pro Zapfenschuppe auf. Erste
Untersuchungen an bliihendem Material der
stidhemisphirischen  Gattung  Widdringtonia
lassen das Auftreten einer zweiten Reihe mig-
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lich erscheinen, aber auch hier diirften zu
wenige Samenanlagen auftreten, als das auf
eine Anlegungsrichtung geschlossen werden
kann. Bei Sequoia treten entgegen friiherer
Annahme gelegentlich zwei Samenanlagen in
der zweiten Reihe auf und bei Metasequoia
scheint dies ebenso moglich (TAKASO &
TOMLINSON 1992). Bei allen weiteren Gattun-
gen der Cupressaceae s.l. tritt nach unserer
Kenntnis keine zweite Reihe von Samenanla-
gen auf.

Innerhalb einer Reihe treten bei Cupressus
die Samenanlagen in gerader Zahl symmetrisch
zur Medianebene auf, oder es wird als letztes
eine mediane Samenanlage gebildet. Beide
Fille sind auch in den aufeinanderfolgenden
Reihen einer Zapfenschuppe anzutreffen. Re-
duktionen innerhalb der Reihen treten iiber-
wiegend an der Rindern auf, was durch Platz-
mangel begriindet werden kann. Des Weiteren
fehlt hidufiger die mediane Samenanlage einer
Reihe. Hier gehen wir davon aus, dass die
anfinglich gebildete, langgezogene meriste-
matische Zone in gleichmiBige Portionen auf-
geteilt wird. Bleibt dabei fiir die mediane Sa-
menanlagen nicht geniigend meristematisches
Gewebe iibrig, wird diese nicht gebildet oder
schligt in einem frithen Entwicklungsstadium
fehl. Reicht das meristematische Gewebe nur
zur Bildung einer Samenanlage, kommt es zur
Ausbildung einer einzelnen medianen Samen-
anlage. In einigen Ausnahmefillen scheint der
meristematische Bereich zu groB fiir eine und
zu klein fiir zwei Samenanlagen zu sein. Hier
treten dann kongenital verwachsenen Samen-
anlagen auf, wie sie bei Cupressus nootkatensis
beobachtet werden konnten (Abb. 8D, 10C)
und auch z. B. bei Plarycladus orientalis nach-
gewiesen wurden (JAGEL & STUTZEL, unpubl.).

Geht man davon aus, dass der urspriingliche
Cupressus-Zapfen zahlreiche Zapfenschuppen
mit einer hohen Anzahl von Samenanlagen
besaB, stellt der Zapfen von Cupressus semper-
virens den urspriinglichsten Typ der hier unter-
suchten Arten dar. Es treten noch sechs bis
siecben Paare von Zapfenschuppen auf, bei
denen bis zu 24 (und wahrscheinlich noch
mehr) Samenanlagen in bis zu fiinf Reihen pro
Zapfenschuppe stehen. Diese hohe Anzahl von
Samenanlagen pro Zapfenschuppen wird aller-
dings von Cupressus duclouxiana bei unseren
Ziihlungen mit 28 noch iibertroffen. Mit ab-
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nehmender Zapfenschuppen-, Reihen- und
Samenanzahl kann eine Entwicklungsreihe
iiber Cupressus duclouxiana und Cupressus
arizonica zu  Cupressus bakeri, Cupressus
Sunebris und  Cupressus nootkatensis kon-
struiert werden. Nach den vorliegenden geneli-
schen Stammbiumen sind sowohl die Cupres-
sus-Arten der Neuen als auch der Alten Welt
monophyletisch. Hiernach weisen die amerika-
nischen Arten mit Cupressus arizonica ver-
gleichsweise urspriingliche Zapfen auf, wiih-
rend mit Cupressus nootkatensis der am
stirksten reduzierte Zapfen aller Cupressus-
Arten {iberhaupt vorliegt. Hier bestechen die
Zapfen zwar noch aus zwei bis drei Paaren
Zapfenschuppen, die Anzahl der Samenanlagen
wurde aber stark reduziert, sodass im Extrem-
fall Zapfen mit nur einem fertilen Zapfen-
schuppenpaar aufireten (Abb. | IN, O, 13F, K,
L). Die Samenanlagen stehen auf den Zapfen-
schuppen meist in einer einzigen Reihe und nur
noch selten wird eine zweite Reihe ausgebildet.
Die Seltenheit des Auftretens diirfte der Grund
sein, warum eine zweite Reihe oder mehr als
drei Samenanlagen hier erstmals nachgewiesen
wurden. Die Entwicklungsreihen gehen mit
einer zunehmenden Stauchung der Zapfenach-
se einher. SILBA (1981) geht von Cupressis
sempervirens als Ursprung aller Cupressus-
Zapfen aus. Nach ihm gibt es hiervon ausge-
hend verschiedene Linien, die zum cinen die
amerikanischen Arten und in mehreren weite-
ren Linien die Arten der Alten Welt enthalten.
Dariiberhinaus ist innerhalb der Gattung
und auch einzelner Arten die Reduktion der
distalen, sterilen Zapfenschuppen zu beobach-
ten, die nicht immer einher geht mit der oben
angegebenen Entwicklungsreihe. Die Samen-
anlagen der Zapfenschuppen eines Zapfen-
schuppenquirls sowie auch aufeinander folgen-
der  Zapfenschuppenpaare riicken dadurch
niher zusammen. Dies kann dazu fiihren, dass
die Bestdubungstropfen in Bereichen, in denen
die Samenanlagen besonders dicht stehen, zu
einem einheitlichen, groBen Tropfen zusam-
menflielen (Abb. 10F). Die auf diese Weise zu
einer Bestdubungseinheit zusammengefassten
Samenanlagen stellen nicht unbedingt cine
ontogenctische Einheit dar, sondern kénnen
sogar auleinanderfolgenden Wirteln angehoren
(Abb. 21F). Dieses tritt bei der Gattung Cha-
maecyparis aus geometrischen Griinden nicht
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auf (Abb. 7D). Dass dies eine treibende Kraft
der Evolution gewesen sein kénnte, zeigt auch
das relativ hiiufige Auftreten der Typen von
Cupressus nootkatensis-Zapfen mit jeweils drei
Samenanlagen auf den beiden distalen Zap-
fenschuppen. Bei einer solchen Anordnung
(Abb. 9B, 11N) stehen sechs Samenanlagen so
zusammen, dass die Bildung fusionierter Be-
stdubungstropfen ebenfalls maglich ist. Dieses
Zapfendiagramm ist trotz der geringen Samen-
anlagenanzahl sehr viel hiufiger gefunden
worden, als andere Zapfendiagramme  mit
mehr Samen auf verschiedenen Zapfenschup-
penquirlen, die nicht den fiinf Haupttypen
(Abb. 11A-E) entsprechen. Ein experimentel-
ler Nachweis, ob und welche reproduktions-
biologische Bedeutung die Bildung fusionierter
Bestiubungstropfen hat, diirfte jedoch schwie-
rig sein,

Cupressus nootkatensis weist alle genann-
ten Merkmale der Gattung Cupressus auf und
kann daher auch aufgrund der Morphologie
und Morphogenese des Zapfens eindeutig von
der  Gattung  Chamaecyparis  unterschieden
werden,
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