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Neue Untersuchungen
itber Bau und Leben der Bernsteinkiefern
[Pinus succinifera (CONW.) emend.]

Ein Beitrag zur Paliohistologie der Pflanzen')

Von KurT SCHUBERT®)

Mit 21 Tafeln und 1 Tabelle

Kurzfassung: Der Gewebeaufbau der Zweige der tertiiren Bernsteinbdume wurde
mit Hilfe der Lacdkfilmmethode (E.VoicT) untersucht. Verschiedene hundert Holz-, Rinden-
und Borkeneinschliisse des baltischen Bernsteins wurden in drei Richtungen (quer, radial,
tangential) geschnitten und mikroskopisch untersucht. Es ergab sich bis in unerwartete Fein-
heiten hinein ein liickenloses Bild vom Gewebeaufbau der Zweige des Harzspenders. Die
Bernsteinbdume sind demnach als echte Kiefern (Pinus) anzusehen.

Auf Grund seiner hw1zanatomischen Beobachtungen mufite H. Conwentz (1890) bei
der Definition seiner Pinus succinifera Conw. noch die Méglichkeit offenlassen, daB3 auch
Picea-Arten einbegriffen sein konnten. Mit Hilfe der rin d e n anatomischen Untersuchungen
gelingt der Nachweis, da3 der Gattungsname der Bernsteinkiefern nomenklaturgerecht auf
die Gattung der Fohren eingeengt und nunmehr mit Pinus succinifera (Conw.) emend. Scuu-
BERT bezeichnet werden muB. Aber noch immer handelt es sich um eine Sammelart, fiir die
xylotomisch gesehen folgende Merkmale gelten: Das Wachstum der Jahresringe ist schwach.
Die Produktion des Spitholzes betrigt oft nur eine Zellen-Lage. Die Membrandicke aller
Tracheiden ist auffillig gering. Der Durchmesser der normalen Harzkanile ist absolut wie
relativ zur Jahresringweite sehr gro. In Holzern mit weiteren Jahresringen bleibt das Stiirke-
verhiltnis von Friihholz zu Spitholz erhalten (Standortsmodifikation).

Die Untersuchung der lebenden Rinde und der toten Borke der Bernsteinbdume zeigte
die typischen und wohl erhaltenen Calciumoxalat-Kristalle in ganz bestimmten Zellschichten,
den Kettenparenchymzellen. Der gesamte Gewebeaufbau der Rinde und der Borke stimmt
mit dem jetztzeitlicher Féhren mit besonders starker Peridermbildung iiberein. Pinus succini-
fera zeichnet sich demnach durch sehr schwache Holz-, aber sehr starke Korkproduktion aus.

Die Bernsteinwilder waren ihrem Typus nach Fohrenwilder, die unter Beriicksichtigung
der Begleitlora und in Parallele zu den heutigen Waldformationen als Kiefern-Palmwilder,
Kiefern-Hartlaubwiilder und Kiefern-Eichenwiillder anzusprechen sind (Héhenzonierung je
nach Abstand vom Meeresspiegel). Diese pflanzengeographisch wohl begriindete Vorstellung
wird durch die Trichopteren-Untersuchung G. ULMmer’s an mehreren Tausenden von Ein-

1) Im Privatbesitz des Verfassers befinden sich Inklusen und ihre Priiparate. Sie stehen
Interessenten zur Einsichtnahme zur Verfiigung.

#*) Anschrift des Verfassers: Dr. Kurt Stuusert, Oberstudienrat i. R., Hannover, Meter-
stralle 19/20.
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4 K. ScuuserT, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben

schliissen in jeder Weise gestiitzt. Da die Larven dieser Insekten zum Teil gattungs-, zum
Teil sogar artspezifisch an die verschiedensten Typen stehender und flieBender, warmer und
kalter Gewisser gebunden sind, folgerte bereits ULmer, dal3 die Standorte der Bernstein-
wilder vom subtropischen Flachland bis in die kaltgemiBigten Bergeshohen gereicht haben
miissen.

Zum Problem der extrem gesteigerten Harzbildung lieferten die Gewebebilder des der
vorliegenden Untersuchung zugrunde liegenden Materials, besonders der ,Zwiebiddke®, wert-
volle Beitriige. Zahlreiche Beobachtungen an den fossilen Objekten, an Harzungsversuchen
bei 7 rezenten Pinus-Arten und an Experimenten in Aufzuchtversuchen auch von Wéirme-
formen unter verschiedenen Bodenbedingungen weisen auf Stérungen des ernihrungsphysio-
logischen Gleichgewichts als Ursache krankhaft erhéhter Harzproduktion hin. Uber diese aus-
gedehnten Experimente wird gesondert in der botanischen Literatur berichtet werden.

Fiir Standort und Lebensgeschichte der Bernsteinwilder ergibt sich danach folgendes
Bild: Sie stockten gegen Ausgang der Kreidezeit auf dem hochragenden, nach W und S weit
ausgedehnten Urgestein Fennoskandiens. In den niederen, warmen Lagen waren es * lichte
Kiefern-Palmen-Savannenwilder, an den Wasserliufen dichtere Kiefern-Hartlaubwilder, bis
in héhere Lagen Kiefern-Eichenwilder. Der von NW aus Richtung des heutigen Gronlands
erfolgende Einbruch des Tertiir-Meeres bewirkte eine grundlegende Klimadnderung und
stellte die Xeromorphen (soweit sie nicht ganz unmittelbar betroffen wurden) vor die Auf-
gabe einer ernihrungsphysiologischen Umstellung. Sie fiel den Kiefern als hohen Spezialisten
sicherlich sehr schwer, und die Reaktion war die iiberaus starke Harzproduktion, an der sie
schlieBlich durch Substanzverlust in Verbindung mit Schidlingsbefall zugrunde gingen. —

Die vorliegende Arbeit bringt zahlreiche verschiedenartige Beobachtungen, aus denen
sich diese Vorstellung liickenlos und zwangsfrei ableiten lieB.

Abstract: The tissue of the branches of the Tertiary ambertrees has been recognized
with the ,Lackfilm“-(lacquerfilm) method of E. Voict. Several hundreds of wood- and bark-
pieces, included in baltic amber, were cut in the three dimensions and gave a complete
figure with unexpected details. Consequently the amber-trees belong to the genus Pinus.

On the basis of his wood-anatomical researches, H. ConweNntz in his diagnose of
species could not come to a clear decision for a pure Pinus-species (as may be easily
understood). So, H. Conwentz had to include the possibility of his Pinus succinifera Conw.
being a collective definition of Pinus- and Picea-species. But to-day, after the bark-
anatomical investigations of this paper, the term of amber-trees must be limited to the genus
of Pinus and has to be given as Pinus succinifera (Conw.) emend. Scuus. Nevertheless, it is
still comprising a collective species. In xylotomical view the following features are typical:
the development of annual rings is small; the production of summer-wood is often reduced
to only one cell-layer; the membrane thickness of the tracheids is remarkably small; the
diameter of normal resin ducts is very large — both absolutely and relatively to the width of
annual rings —; also in timbers with more extended rings the proportion of the size of spring-
wood to that of summer-wood remains the same (modification of the same spezies).

The research of living rind and dead bark of amber-trees showed firstly the occurence
of typical and well preserved crystals of Calcium-oxalat in well defined cell-layers, the
chain-cells of the parenchym; secondly the characteristic structure of tissue of rind and bark
is identical with that of now living Pinus-species with very numerous cork-layers, forming a
mighty periderm. The amber-trees were Pinus with a characteristically low production of
wood and a very strong production of cork.

Considering the whole amber-flora and in a parallel to the pine-wood-formations of to-
day, we are entitled to assume, that there were pine-palm-woods, pine-hardleaf-woods and
pine-oak-woods correlating with the difference to the sea-level. This concept, well founded
on plantgeography has become evident by G. UrMer’s Trichoptera-researches of several
thousands of inclusions of these insects. From the Trichoptera of to-day the larvae of many
genera (even also of some species) are only adapted for living in specific types of stagnant or
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running, warm or cold waters. As G.ULMER found these species also included in amber,
there can be diverted, that in the amber-woods also the different types of these waters were
existing. That is: The amber-woods extended from warm subtropical lowlands to the cold-
temperated zones of higher mountains. —

The figures of the tissue in the studied material are also correlated to the intensity of
production of resin. Especially the so-called biscuits (,Zwiebicke“), a special kind of large
pieces cleavable in two plates, have yielded these convincing observations. The abnormally
intensified production of resin is considered to be caused by a strong disturbance of the phy-
siological balance.

For the final period of life of the amber-woods the following concept could be found:
At the end of the Cretacous period the woods grew on the highly uprising Fennoskandian
crystalline rock extending far towards the west and the south. Then the transgression of the
Tertiary sea took place from the NW to the S- and SE-direction. This geological event caused
a principal change of climate for the rest of the northern region of the continent. As far as
the woods were not directly concerned, the amber-threes had to adapt to the new damper
climate. As great specialists the Pinus succinifera reacted with a very strong production of
resin. By the constant heavy loss of substantial matter the trees were weakened and so suscep-
tible to the attacks of parasites of all kinds.

This paper cites a great number of various observations, which led to this clear concept
about amber woods.

Résumé: Pour étudier la structure du tissu des branches des arbres d’ambre jaune
tertiaires on faisait usage de la méthode de E. Voigr. Ceci se passe par le moyen du «Lack-
film» (pellicule vernie). Centaines de morceaux de bois, d’écorce vivante et morte enfermés
dans I'ambre jaune baltique furent coupés en trois dimensions (transversalement, radialement,
tangentiellement) et ensuite examinés. Tous les détails de la structure du tissu des branches
du producteur de résine sont finement et perfectement révélés. Les arbres d’ambre jaune
sont donc A ranger parmi les vrais pins (Pinus).

A cause des résultats de ses observations de 'anatomie du bois H. Conwentz (1890)
— en définissant Pinus succinifera Conw. — était encore forcé d’admettre la possibilité méme
de T'existence des espéces de Picea. Au moyen de recherches de I'anatomie de I’ écorce, par
contre, il est parvenu & prouver que le nom commun de pins d’ambre jaune doit étre restreint
— conforme & la nomenclature — au genre de pins (Pinus) et que les arbres doivent étre
désignés comme Pinus succinifera (Conw.) emend. ScHUBERT. Mais malgré cela il s’agit tou-
jours d’'une espéce collective avec — en vue xylotomique — des signes caractéristiques sui-
vants: L’accroissement des cernes est faible. La production de bois d’été ne se monte sou-
vent qua une couche cellulaire. L’infériorité de I'épaisseur membraneuse de toutes les
tracheides est frappante. Le diamétre des canaux normaux de résine, en comparaison avec
celui des cernes, est absolument comme rélativement trés large. Dans les bois qui ont des
cernes plus larges, la proportion d’épaisseur entre le bois de printemps et le bois d’été reste
équivalente (modification d’habitat).

L’examen de I'écorce vivante et morte des arbres d’ambre jaune élucidait I’existence de
cristaux typiques de calcium-oxalate bien conservés, qui se trouvent dans certaines couches
cellulaires, dans les cellules du parenchyme en forme de chaines (,Kettenparenchymzellen®).
La structure du tissu de I'écorce s’accorde avec celle des pins récents, qui montrent une pro-
duction de périderme particuliérement forte. D’aprés cela Pinus succinifera se distingue par
une production trés faible de bois mais une production trés forte de I'écorce morte.

Selon leur type les foréts d’ambre jaune étaient des foréts de pins qui — en considé-
ration de la flore accompagnante et en paralléle aux formations de foréts actuelles — sont
a désigner comme des foréts de pins et palmiers, des foréts de pins entremélées par des arbres
a feuillage dur, et des foréts de pins et de chénes (en corrélation a l'altitude). Cette concep-
tion bien fondée a I’égard de la géographie botanique, est pareillement confirmée par les
expériences de G.ULMER qui a examiné quelques milles d’exemplaires de Trichoptera en-
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6 K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben

fermés dans 'ambre. Les larves de ces insectes sont adjointes — partiellement conforme &
leur genre, partiellement conforme méme A leur espéce — aux differents types d’eau stag-
nant ou coulant, d’eau chaud ou froid. Fondé sur ce fait, il est & supposer que les foréts
d’ambre jaune s’étendaient des plaines subtropicales jusquaux régions montagnieuses a
températures froides-modérées.

Les figures de tissu des objets examinés, en particulier des biscuits (,,Zwiebicke), ont
contribuées i la solution du probléme de la production de résine extrémement élevée. L’obser-
vation d’un grand nombre d’objets fossiles, des études faites sur 7 espéces de pins récents a
I'égard de leur résine, des expériences a cultiver aussi des formes subtropicales, sous des con-
ditions différentes du sol indiquent que des dérangements de I'équilibre physiologique causent
une production de résine maladivement élevée. Ces expériences multiples seront discutées
plus tard en détail dans la litérature botanique.

Quant a Phabitat et I'histoire naturelle des foréts d’ambre jaune, on est venu a la con-
clusion suivante: Vers la fin de la formation crétacique les forets, d’ambre se trouvaient sur le
haut terrain primitif de Fennoscandia qui s’étendait vers 'ouest et le sud. Dans les terrains
plus bas et chauds il y avait des foréts * claires de savane parsemées de pins et de palmiers.
Le long des courants d’eau c’étaient des foréts plus épaisses, se composant de pins et d’arbres
au feuillage dur. L’ingression de la mer tertiaire du nord-ouest effectuait un changement
fondamental du climat et par conséquent forcait les Xéromorphes (en tant qu’ils n’étaient pas
concernés directement) 3 s’adapter physiologiquement 3 ces nouveaux conditions. Certaine-
ment c’était trés difficile aux pins comme des spécialistes prononcés. La réaction se démontrait
par une production excessive de résine. Le développement annuel du bois fut diminué, les
arbres furent affaiblis et, par la perte de substance, exposés aux parasites (fungus et insectes).

L’élaboration présente contient un grand nombre d’observations qui sans peine ont
menées A cette conception claire au sujet des arbres d’ambre jaune.

Resumen: Se utilizé6 el método de la pelicula barnizada (Lackfilm) de E. VoricT, por
reconocer en varios cién inclusiones de madera y corteza del ambar (amarillo) baltico la
estructura de los ramos de los arboles tertiarios productores de resina. Se cort6 asi el material
en tres direcciones (a través, radiamente y tangentemente) por efectuar el estudio micro-
scopico. Resulté hasta una fineza no esparada un imagen de la estructura de los ramos, de
modo, que puede deducirse: estos arboles son pinos (Pinus). — A base de observaciones anat6-
micas de la madera H. Conwentz (1890) no pudo decidir definitivamente, si el arbol del
ambir pertenecia a la especie de Pinus o de Picea. Ahora, segin de investigaciones anaté-
micas de la corteza el género de los pinos de ambar (segun las reglas de nomenclatura)
queda limitada a la especie de pino silvestre y debe de designificarse con P. succinifera
(Conw.) emend. Scuusert. Pero atn comprende diferentes especies. Xylotomicamente visto
valen los caracteristicos siguientes: Formacién de cercos anuales débil, muchas veces madera
tardia esta reducida a un estrato de células, grosor de membrana de todos tracheides es
visiblemente muy reducido. Absolutamente y relativamente al ancho de los cercos anuales
el didmetro de los canales normales de resina es muy extendido. En maderas con
cercos anuales mas extensos queda mantenida la proporcion de grosor de madera pri-
maria por madera tardia (modificatién del lugar). — La investigaciéon de la corteza y del corcho
de los 4rboles de ambar amarillo permitié de reconocer los cristales tipicos y bien conser-
vados del oxalato de calcio dentro de seguras capas de células, llamadas células del paren-
chimo en forma de cadena (,Kettenparenchymzellen®). La estructura del tejido de la corteza
y del corcho corresponde completamente a seguros tipos de pinos actuales, mostrandose una
producciéon extremamente forte de la peridermis. — Pinus succinifera esta distinguida por eso
por una produccién débil de madera, pero forte de corcho. — Segun su tipo los bosques del
pino succinifero fueron selvas de pino mescladas y considerando la flora acompafiante y
tomando en cuenta las formaciones de bosques actuales deben ser classificadas como selvas
de pinos-palmas, de pinos mesclados con bosques de follaje duro y de pinos-eneinas en rela-
cion al nivel del mar. Tal imagen bien definida por la geografia vegetal se confirmé a base
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de las investigaciones de ,trichopteres” realizadas por G. ULMER en miles de inclusiones. Por
parte las larvas de estos insectos (vistos de su genero especifico) estin ligados a los diferentes
tipos de aguas estancadas y corrientes, calorosos y frios. Asi queda comprobado, qué las
selvas de ambar baltico se extendieron desde las planicies bajas subtropicales hasta alturas
frias templadas. — Las imagines de la estructura del material investigado, especialmente de
los bizcochos (,,Zwiebidcke), suministraron detalles muy valiosos al problema de la produccién
de resina extremamente elevada. Numerosas observaciones en el material fésil, en ensayos de
resinificacién con siete especies de pinos y en experimentos emprendidos por ensayos de pro-
cuccién de formas de calor con varias condiciones del suelo indican interrupcion del equi-
librio fisiologico de la alimentacion, que tienen que considerarse como causa de la produc-
ci6on de resina morbosamente elevada. En la literatura botanica van a ser referidos estos ex-
perimentos. — Para las selvas de pino-ambar resulta la siguiente imagen: Se crecieron sobre
la roca primitiva empinada de ,,Fennoskandia“, que se extendié mas lejos hacia el oeste y
el sur al fin de la época cretacica. En los calientes sitios bajos se trataron de selvas esteparias
mescladas con pinos y palmas, en los rios se trataron de bosques densos de pinos y de arboles
de fronda. Para las xeromorphas la transgresiéon del mar terciario significé (si no fueron ataca-
dos inmediatamente) una adaptacion fisiologica de alimentacién por el cambio climatérico
fundamental. Como especialistas grandes los pinos (Xeromorphas) reaccionaron con una pro-
duccién de resina extremamente fuerte. Esto caus6é una reduccion’ de sustancia enorme, que
debilité a los arboles. Fueron destruidos por parasitos (hongos e insectos). — La presente
relacion contiene varias y numerosas observaciones, que comprueban completamente esta idea.
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I. Einfiihrung
A. Aufgabe und Stand der Forschung

Seit der Zeit der ersten intensiven Studien iiber die pflanzlichen Einschliisse des
baltischen Bernsteins in der zweiten Hilfte des vergangenen Jahrhunderts [H. R. GoEp-
PERT & A. MENGE (1883) und besonders H. ConweNTz (1886; 1890) sowie anschlieflend
R. KLEBS (1906) am Material der CaspaRYsCHEN Sammlung] ist eine griindliche Durch-
arbeitung des pflanzlichen Inklusenmaterials dieses zur Fossilierung so auBlerordentlich
gut geeigneten Harzes nicht mehr erfolgt. Das ist um so erstaunlicher, als seit der Ein-
fithrung der bergminnischen Gewinnung des Bernsteins im Tagebau zu Palmnicken an
der samlindischen Kiiste etwa um 1920 die Staatliche Bernsteinsammlung der Univer-
sitit Konigsberg i. Pr. unter Leitung von Prof. K. ANpRéE durch das verstindnisvolle
Entgegenkommen der Bernsteinwerke immer reichhaltiger wurde. Die Ursache fiir
diese Stagnation der Forschung liegt zum Teil in der Verlagerung des allgemeinen
botanischen Interesses zunichst unter anderem auf das Gebiet der Physiologie und
dann auf das der Vererbungslehre. Immer mehr schwand die Anteilnahme der Biologen
an palidontologischen Fragen. Gerade im Falle der pflanzlichen Bernsteininklusen
ist dies auBerordentlich bedauerlich. Denn das Gesamtproblem der Bernsteinbildung
und damit wenigstens teilweise auch dasjenige der Harzung rezenter Koniferen er-
scheint durch eine griindliche Erforschung des geborgenen Inklusenmaterials an-
sprechbar. Diese Liicke in unserer Erkenntnis konnte aber auch aus einem anderen,
methodischen Grunde bis heute nicht geschlossen werden: Die mikroskopische Unter-
suchung der Einschliisse war bislang in erster Linie, fast ganz ausschlie§lich, an Diinn-
schliffe gebunden, deren Herstellung sehr miihevoll und zeitraubend ist und deren Be-
obachtung und Auswertung immer nur auf wenige, gliicklich gelagerte Fille beschrinkt
bleiben wird. So ist es durchaus nicht verwunderlich, daf3 die paldobotanischen Schitze
der Konigsberger Bernsteinsammlung (und nicht nur dieser!) wissenschaftlich nicht in
wiinschenswertem Mafle ausgewertet werden konnten. Alle Bemiihungen ANDREE’s,
hier Abhilfe zu schaffen und die Bernsteinforschung im Kardinalproblem vorwiirts zu
bringen, muflten bei dieser Sachlage leider erfolglos bleiben.

Diese Situation dnderte sich, als bei den bekannten Geiseltalforschungen die Lack-
filmmethode Voict’s in groflem Umfang und mit bestem Erfolg in die Paldontologie
eingefiihrt und spiter auch auf manchen anderen Forschungszweig ausgedehnt wurde.
Auf Anregung von Herrn H. LoeBNER, dem damaligen Leiter der Bernsteinwerke,
wandte E. VoieT im Jahre 1937 diese Priparationsmethode erstmalig auf tierische Ein-
schliisse des Bernsteins an. Er fand auf den abgezogenen Filmen vorsichtig aufgesigter
Insekten-Inklusen einwandfrei erkennbare Gewebereste, unter anderem gut erhaltene
Muskulatur. Damit wurde die bisherige Ansicht, Insekteneinschliisse seien nur noch
Hohlkorper, widerlegt. —

Im Jahre 1939 erfolgte im Heft 4 der ,Bernsteinforschungen”, Berlin, die
Verdffentlichung der ,,Mikroskopischen Untersuchungen pflanzlicher Einschliisse des
Bernsteins; Teil I“ von Kurt ScHUBERT. Auch dieser Studie lag die Anwendung der
Lackfilmmethode zugrunde. Die Arbeit beschiftigte sich fast ausschlieBlich mit der
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Untersuchung des Holzkorpers der Sammelart Pinus succinifera Conw.2), erbrachte
aber dariiber hinaus den Nachweis der praktisch unbegrenzten Brauchbarkeit der
neuen Arbeitsweise bei der Erforschung der Bernsteininklusen. Das Material dieser
Arbeit war noch bewuf3t auf schon makroskopisch als Holz erkennbare Volleinschliisse
und auf wenigstens noch teilweise von Harz umschlossene Zweigfragmente beschrinkt.
Dadurch sollte eine sonst mogliche Verwechselung mit in die Lagerstitte der ,,Blauen
Erde“ eingeschleppten Fremdholzern vermieden werden.

In der ,Paliontographica®“ (ScuHuBerT 1953) erschien dann — durch die Zeit-
umstinde bedingt, sehr verspitet — der zweite Teil der Arbeit. Er ist der Unter-
suchung der Rinden- und Borkeneinschliisse gewidmet. Diese konnten im Handstiick
selbst nach Anschleifen und Polieren zum gréBten Teil nicht unmittelbar makrosko-
pisch ihrer Natur nach erkannt werden. Erst die Lackfilmmethode wies ihr eigent-
liches Wesen aus. Da seitdem die weitere Erforschung des iiber die Wirren des staat-
lichen Zusammenbruchs mir noch erhalten gebliebenen EinschluBmaterials intensiv
vorwirts getragen, zudem vor allem durch Paralleluntersuchungen an rezenten Pina-
ceae erweitert und damit in den Ergebnissen gefestigt wurde, erscheint eine zu-
sammenfassende Darstellung der Anatomie von Holz, Rinde und Borke der Bernstein-
kiefern und der Frage der Bernsteinbildung berechtigt. Dabei wird sich zeigen, daf3
dieses sehr komplexe Problem nicht nur die verschiedensten Teilgebiete der Botanik
umfal3t, sondern dal3 es ohne gleichzeitige Beriicksichtigung chemischer und geologi-
scher Gesichtspunkte nicht erfolgreich bearbeitet werden kann. —

Einen kleinen Teil der Untersuchungsergebnisse hat Verfasser bereits auf der
Tagung der Dt. Bot. Ges. 1956 in Hann.-Miinden vorgetragen.

Mehrere eigene Aufnahmen der beifolgenden Tafeln sind aus vorangegangenen Bernstein-
arbeiten des Verfassers entnommen. Auch die Herstellung aller anderen Photos verdanke ich
zuniichst Herrn Gartenmeister ErNsT BARTENS vom Berggarten Herrenhausen (Hannover). Herm
BarTENS’ stete Hilfsbereitschaft erméglichte es, ein beachtliches Bildarchiv iiber den Gewebe-
aufbau der Bernsteinkiefern zusammenzustellen, welches die Beweiskraft der Untersuchungen
sichert. — Um die Abbildungen, die urspriinglich zu sehr verschiedenen Zeiten und mit sehr
unterschiedlichen optischen Geriten aufgenommen wurden, auf moglichst vergleichbare Ver-
groflerungen zu bringen, wurden die Schwarz-weif3-Aufnahmen noch einmal in der Bundes-
anstalt fiir Bodenforschung in Hannover hergestellt. Fiir das gro8e Entgegenkommen sage ich
Herrn Direktor Prof. von GAERTNER und Herrn K. MApLER meinen verbindlichsten Dank. —

Das grundlegende Werk iiber die pflanzlichen Einschliissse des Bernsteins, so-
weit es die eigentlichen Harzspender betrifft, auf dem jede spitere Arbeit aufzubauen
hat, ist die ,,Monographie der baltischen Bernsteinbiume“ von H. ConweNTz, Danzig
1890, mit ihren prichtigen, farbigen Abbildungen. Der Verfasser hat zur Zeit des
Hohepunktes holzanatomischen Interesses die ihm zugiinglichen Dinnschliff-
Priparate von Bernsteinholzern (Quer-, Radial- und Tangentialschliffe) der ver-
schiedensten Sammlungen untersucht und sie im Literaturstudium mit entsprechenden
Befunden an jetztzeitlichen Arten verglichen. Die Anzahl der zur Untersuchung gut
geeigneten Objekte war allerdings sehr klein, nur ein einziges Stiick enthielt Rinde
und Borke!

Hatte H. R. Goeppert (1853) die Bernsteinholzer acht verschiedenen Abietineen
zugerechnet, so fa3te H. ConweNTz (1886) zunichst alle diese zu einer einzigen Picea-
Art zusammen und bildete 1890, vornehmlich auf Grund der holzanatomischen Be-
funde, eine einzige Sammelart Pinus succinifera Conw. Im Hinblick auch auf die Nadel-
funde kann man zunichst Zweifel hegen, ob die vollkommene Ausscheidung von Picea-

2) Bisherige Namengebung.
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Arten aus dem Kreis der Harzspender der Bernsteinwilder berechtigt ist. Am begriin-
detsten aber ist eine Kritik an dieser Schlu3folgerung, betrachtet man die zahlenmifig
so schmale Basis, auf der sie erwachsen ist. Beriicksichtigt man die mutmaflichen
pflanzengeographischen Bedingungen der Bernsteinwilder sowie die anschlieSenden
geologischen Vorginge, auf beides wird noch niher einzugehen sein, so spricht — auf-
bauend auf die im folgenden vorzulegenden Befunde — alles dafiir, die Bern-
steinwilder als Kiefern wilder anzusehen. — Zudem hatten die Bernsteinwilder
aller Wahrscheinlichkeit nach se hr lange Zeiten bestanden und sich wihrenddessen
in ihrer Zusammensetzung bis zu ihrem Sterben auch verindert. Diese Wilder als
Ganzes sind wie ihre Komponenten gewi3 keine Konstanten gewesen. Wer vermochte,
aus diesem Prozef3 auf Grund der seinerzeit zuginglichen Objekte und der geringen,
sicher fundierten, Erkenntnisse mehr als ein Momentbild zu rekonstruieren! Unter
diesem Gesichtspunkte und unter Hinweis auf das jetzt vorliegende, ausgedehnte

Untersuchungsmaterial erscheint es geboten, die Bernsteinforschung wieder aufzu-
nehmen.

B. Pinus-Arten als Charakterbiume der Bernsteinwiilder
und jetztzeitliche Fohrenwilder als Vorbilder

Die Lackfilmmethode hat es erlaubt, das Untersuchungsmaterial auf viele Hun-
derte von Objekten auszudehnen. Vor allem die ,lebende Rinde“, die ,,Safthaut® im
Sprachgebrauch des Forstmannes, und die wegen ihrer Sprodigkeit sonst so unzuging-
liche Borke ergaben in den ,,Zwiebicken® bzw. im Brack des Bernsteins das bisher
der Untersuchung verschlossene aber sehr ergiebige Material. Jedoch auch diese zahl-
reichen, durchforschten Objekte mdgen im Hinblick auf die riumliche Verbreitung und
die zeitliche Dauer der Bernsteinwilder noch immer nicht als geniigend erscheinen,
um ein abschlieBendes Bild zu gewinnen.

Ein iiberraschendes Ergebnis der neuen Arbeiten mit der Lackfilmmethode ist eine
Bestitigung aber gleichzeitige Einengung der Namengebung der Bernsteinkiefern als
Pinus succinifera (Conw.) emend. und eine Modifizierung der Ansicht von H. Con-
WENTZ iiber die Bernsteinwilder.

Das regelmidfBige Auftreten langgestreckter, sidulen-
formiger, monoklinerKristalle von Calciumoxalat-Mono-
hydrat in bestimmten Gewebe-Elementen der sekun-
ddren Rinde und gleichzeitig das Fehlen von gegenein-
ander versetzten, senkrechten Platten sklerenchymati-
scherZellen in tangentialerAnordnung innerhalb dieser
sekundiren Rinde sprechen in gleichem Sinne fiir das
ausschlieBliche Auftreten von Pinus-Arten wie fiir das
Fehlen jeder Picea-Art.

Nunmehr schlie3t die Namengebung ,,Pinus succinifera (Conw.) emend.” die ur-
spriinglich noch einbegriffene Moglichkeit einer Picea aus. Sie beschriankt sich jetzt
ganz auf Angehorige der Gattung Pinus, wie es den Nomenklaturregeln, ent-
spricht. Es bleibt nur noch eine einzige scheinbare Unstimmigkeit zu klidren: Die alten
Bernsteinforscher haben Funde von E in zelnadeln beschrieben, die sie veranlaften,
diese zu Picea-Arten zu rechnen. Daraus wire zu folgern, dafl Mischwilder aus An-
gehorigen der beiden Abietineen-Gattungen Pinus und Picea wenigstens stellenweise
bestanden hitten. In vom Menschen angelegten Forsten ist das sehr wohl moglich. In
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Naturwildern ist dieses Nebeneinander aber eine Ausnahme, denn die Lebens-
anspriiche von Kiefern und Fichten sind vor allem in wirmeren Zonen zu verschieden.
Aber es gibt noch ein weiteres Indizium, das gegen das Vorkommen von Picea-Arten
in den Bernsteinwildern spricht: Bei den Aufzuchtversuchen der verschiedensten
Pinus-Arten hat sich ergeben, dal vormehmlich Wirmeformen in den ersten Jugend-
jahren in der basalen Hilfte jedes Jahrestriebes Einzelnadeln entwickeln. Erst in der
oberen Triebhilfte kommen die normalen Nadelbiindel zur Ausbildung. Dies gilt zum
Beispiel fixr Pinus pinea L., P. elliottii ENGLM. und P. insignis. Damit konnen sehr
wohl die als Picea-Nadeln bestimmten Objekte Pinus-Nadeln von Jugendformen sein.
Eine genaue vergleichende Untersuchung der rezenten und fossilen Nadeln wire sehr

erwiinscht.

So ist es nach dem heutigen Stande der Forschung durchaus berechtigt, von einer
Sammelart Pinus succinifera (Conw.) emend. als dem Hauptproduzenten des baltischen
Bernsteins zu sprechen. Damit ist aber nicht gesagt, daf ,,der Bernsteinwald“ in bezug
auf die Kiefern annihernd eine ,,Monokultur” gewesen sein mag. Man mul} sich den-
selben vielmehr als einen auch im Hinblick auf die Koniferen zum Teil hohengeglie-
derten Mischwald vorstellen, wie er dhnlich auch heute noch — allerdings kaum irgend-
wo so stark harzend — auf der nordlichen Hemisphire der alten und besonders der
neuen Welt an den verschiedensten Stellen zu finden ist.

Ein Beispiel fiir die Vorstellung eines sich durch verschiedene Hohen ziehenden
Mischareals liefern unsere Alpen mit den Arten:

Pinus silvestris L. zum Beispiel an sandig-kiesigen FluBufern und Griinden
(oberes Gschnitztal),
Pinus nigra ARNoLD in den mittleren Lagen der Ostalpen,
besonders auch auf Kalkbdden,
Pinus cembra L. besonders in den oberen Zonen der Zentralalpen,
Pinus montana L. in der Knieholzregion, vornehmlich auf sauren Béden.

Auch die verschiedenen Hohenlagen Mittelamerikas tragen in ausgeprigter Weise
noch heute ein reichliches Sortiment zum Teil vikariierender Kiefern-Arten. Besonders
gut wurde dies neuerdings fiir Mexico durch E. E. M. Loock (1950) und fiir Guatemala
durch FR. SCHWERDTFEGER (1953) dargetan. Am Aufbau dieses gesetzmifligen Mosaiks
beteiligen sich hauptsiichlich folgende Arten:

Pinus oocarpa SCHIED. (800 m)
Pinus tenuifolia BENTH. (1300—1400 m)
Pinus strobus var. chiapensis MARTINEZ (1500 m)
Pinus pseudostrobus LINDLEY (bis 2400 m)
Pinus rudis ENDL. (bis 2400 m)

(ungefihre Hohenlage des hauptsichlichsten Verbreitungsgebietes).

Es bedarf keiner weiteren Erorterung, daf3 die Reihenfolge der mit steigender
Hohe angefiihrten Arten ortlichen, durch Bodenverhiltnisse und Klima bedingten
Abweichungen unterliegt. Zwischen den Arealen der verschiedenen Arten sind Ver-
zahnungen und Auflésung der Grenzen die Regel. Zudem sind in der Gattung Pinus
als Windbliitler Bastardierungen nicht selten. Oft machen diese eine scharfe Artunter-
scheidung unmdéglich.

Es ist grundsitzlich sehr wohl méglich, da3 auch die Bernsteinwilder in dhnlicher
Weise sich aus Arten zusammensetzten, die verschiedenen Hohenlagen angepal3t waren.
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Die Untersuchungsbefunde sprechen nicht fiir Wilder, welche unbedingt auf gleicher
Unterlage und unter gleichen Klimabedingungen gewachsen sind, wie es fiir die Sumpf-
willder der spiteren Braunkohlenperioden charakteristisch ist. Dal3 der Standort der
ehemaligen Bernsteinwilder zum Teil wenigstens ein aus Kristallin aufgebautes Ge-
birge im fennoskandischen Raum gewesen sein wird, ist zu vermuten. Die neuere geo-
logische Untersuchung der siidschwedischen Halbinsel Schonen hat durch die Arbeit von
A. CLevE-EULER & E. HEssLAND (1948) bei Ahus Friihtertisir mit Bernsteingehalt iiber
oberer Kreide nachgewiesen. Dieser Befund fiigt sich zwanglos in das bisherige Bild
iber die Bernsteinvorkommen ein. Aber auch er trigt nicht zur Klirung der Frage bei,
ob die Bernsteinwillder auf Kristallin, Sand oder Kalkstein gestockt haben. Nach wie
vor sind alle drei Moglichkeiten gegeben, denn unter den rezenten Kiefern iiberwiegen
zwar die Bewohner saurer Boden, aber es gibt auch Arten (z. B. Pinus nigra ARrN.), die
kalkhaltige Béden durchaus nicht verschmithen, sogar ,kalkhold” zu sein scheinen. Um
dieser Frage der Wuchsfreudigkeit der Kiefern in Abhiingigkeit von der Chemie des
Bodens niherzukommen, wurden Aussaat- und Aufzuchtversuche an zehn — verschie-
denen Sektionen angehdrenden — Pinus-Species auf 4 verschieden zusammengesetzten
Bioden in groB8en Reihen durchgefiihrt. Aus ihnen ergibt sich, da8 — zum Beispiel
von der Schwarzkiefer abgesehen — die untersuchten Arten auf kalkreichen Boden am
schlechtesten gedeihen. Damit erhoht sich die Wahrscheinlichkeit, daB3 auch die Bern-
steinkiefern saure Béden bevorzugt haben werden, fast bis zur GewiBheit. (Ein genauer
Bericht iiber diese Aussaat- und Aufzuchtversuche wird an anderem Orte gegeben
werden.)

Andererseits hat aber auch die frither auf Grund der zum Teil subtropischen Be-
gleitflora und -fauna der Bernsteinbiume ausgesprochene Vermutung, daf3 die Land-
schaft der Bernsteinwilder Ahnlichkeit mit derjenigen des flachen, diluvialen Schwemm-
landes Floridas gehabt haben kénnte, pflanzen- und tiergeographisch gesehen, auch
heute noch ihre Berechtigung. Hier finden sich unter nur wenig unterschiedlichen
Lebensbedingungen — aber nicht in Abhingigkeit von erheblichen Hohen-
differenzen — in relativ weiten Rdumen verschiedene Kiefernarten. In Florida wachsen
zum Beispiel in der Klimasektion 83 in Mischbestinden bzw. vikariierend:

Pinus elliottii ENGLM.
Pinus palustris MILLER
Pinus taeda L.

Pinus rigida MILLER
Pinus clausa SARrG.
Pinus glabra WALT.
Pinus echinata MILLER.

Es wiire also auch fiir die Eozinzeit durchaus nicht ausgeschlossen, daf3 auf boden-
und klimamiBig relativ einheitlichen, groflen Arealen Bemnsteinwilder verschiedener
Kiefernarten stockten. Nimmt man den fennoskandischen Raum als den Standort der
Bernsteinwilder an, so ist es durchaus moglich, da beide Arten von Wildern wih-
rend der subtropisch-tropischen Tertidrzeit bestanden haben: der nur durch geringe
Hohenunterschiede gekennzeichnete Mischwald des Flachlandes am siidlichen Rand des
Schildes und anschlieBend der hohengegliederte Berg- und Gebirgswald im zentralen
Bereich. — Auf der Suche nach verwandtschaftlichen Zusammenhingen zwischen den
Bernsteinkiefern und rezenten Arten der Gattung konnte man vermuten, daB sich im
stideuropiischen Raum noch eine Pinus-Art als Tertiir-Relikt findet, die als Nachkomme
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der Bernsteinkiefern anzusehen wire. Die bisherigen Untersuchungen haben jedoch
fiir eine Berechtigung dieser Ansicht keine stichhaltigen Anhaltspunkte ergeben. Alle,
besonders von ilteren Autoren ausgesprochenen Vermutungen iiber verwandtschaft-
liche Beziehungen der Bernsteinkiefern mit rezenten Formen und entsprechende
Namengebungen sind nicht hinreichend fundiert.

C. Untersuchtes Material und Arbeitsweise

Der Brack, das hauptsichlichste Objekt der vorliegenden Studie, ist wirtschaftlich
minderwertiges Material der im groflen betriebenen Bernsteingewinnung. Das gesamte
Fordergut gelangt nach der Wische zum Verlesen auf ein endloses Band, wo es nach
Grof3e, Beschaffenheit, Reinheit, Farbe, Musterung usw. in sehr zahlreiche Sorten auf-
geteilt wird. Einen recht groBen Anteil des Materials macht der sogenannte ,Brack®
aus. Dies sind zum Teil grof8e, meist aus verschiedenen Harzfliissen zusammengesetzte
Bemsteinstiicke mit zuniichst undefinierbaren, dunklen Einschliissen und nicht selten
starker Verwitterungskruste. Aus ihnen werden durch Bearbeitung mit Spaltmessern
die fiir die Schmuckindustrie noch verwertbaren Teile abgetrennt (,,geklovt“). Der vom
Bernsteinharz + intensiv durchsetzte Rest gelangt in einem rohen Schmelzprozef3 zur
Aufarbeitung in Bernsteinol, Kolophonium und Bernsteinsiure.

Die den Brack charakterisierenden dunkelbraunen bis fast schwarzen Einschliisse
waren aus den verschiedensten Griinden bislang der Untersuchung schwer oder gar
nicht zuginglich; erst jetzt ist es moglich, die ersten begriindeten Aussagen iiber die
den Brack kennzeichnenden Inklusen zu machen. Ein GroBteil der nicht in einer be-
stimmten Gestalt umrissenen Einschliisse, die sich beim Anschleifen und Polieren des
Stiickes als aus zahlreichen kleinen oder gréfleren einzelnen Teilchen zusammengesetzt
zu erkennen geben, ist aus fossiliertem Waldboden entstanden. Die
kleinen Partikelchen sind zum Teil anorganischer, zum gréften Teil aber braune Zer-
setzungsprodukte organischer Natur. Sie sind seinerzeit vom frischen, tropfenden
Harz eingeschlossen worden, und das Ganze ist zu einem Konglomerat erstarrt. Die
Untersuchung dieser Art von Einschliissen war auch mit Hilfe der Lackfilmmethode
bislang wenig ergiebig. Dem Botaniker zeigten sich fast nur Detritus-Bestandteile sehr
unterschiedlichen Zersetzungsgrades, die keine weiterreichenden Folgerungen gestat-
teten. Das schliefSt aber nicht aus, dafl der Zoologe in diesem Material noch interes-
sante Vertreter der Bodenfauna wird nachweisen kdnnen.

FEine zweite, allerdings seltene Art von Brackeinschliissen fand sich zwischen zwei
Lagen tropfig {ibereinander geflossenen Harzes, in den sogenannten ,Schlauben®, auf
ihrer Schichtfliiche. Es sind meist hauchdiinne Zonen feinkdrnigen anorganischen
Materials, dessen auf dem Lackfilm haftende Partikelchen unter gekreuzten Nicols
Dichroismus zeigen. Organische Reste sind kaum je zu beobachten. Die geringe, nicht
sehr unterschiedliche Korngrofle dieses Materials und ihre fast ausschlieflich anorga-
nische Natur machen es sehr wahrscheinlich, daf3 es sich um Staub handelt, der auf
frisches, fingiges Harz aufgeweht und vom niichsten HarzfluB zugedeckt wurde.
Bereits diese Funde sprechen fiir die weiter unten genau zu entwickelnde und zu
belegende Vorstellung, daB3 die Bernsteinwillder wenigstens zum Teil nicht dichte

Baumbestinde, sondern schiittere (Steppen-) Wilder waren, durch die der Wind Staub-
wolken fegte.

Ein weiterer, sehr grofler Anteil des Bracks kann aussortiert und untersucht wer-
den, wenn man die rohen Bernsteinstiicke anschleift und poliert und die zum Teil sehr
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groBlen, flichigen, oft blattdiinnen, nicht selten aber auch cm-dicken, braunschwarzen
Einschliisse wechselnder Gestalt findet, von denen man sogleich vermutet, daf3 es sich
um Korkhiute bzw. Borke handelt. Uber die Untersuchung dieser Stiicke wird aus-
fithrlich ab Seite 91 berichtet.

In dieser Ubersicht iiber die verschiedenen Arten der Brackeinschliisse darf aber
nicht iibersehen werden, daB3 es eine sehr groBe Zahl von Inklusen gibt, die der
Untersuchung und sicheren Deutung ganz auflerordentliche Schwierigkeiten bereiteten.
Es sind jene, die ganz oder teilweise gelbrot bis rot statt braunschwarz gefirbt sind,
die beim Schneiden an der Sdige Funken reien und deren Filme charakteristische
Kristalle von Schwefelkies in zum Teil grofler Menge zeigen. Da sich nicht gar zu
selten auch noch Reste der gegen Zersetzung sehr widerstandsfihigen Korklamellen
der Borke finden, lagen urspriinglich Korkhiute bzw. Borkenschuppen zwischen zwei
Harzlagen vor, die meist schon primir einen freien Anbruch hatten. Durch ihn drangen
die Bodenwiisser und das Transportwasser der Fliisse und des Meeres ein. Dadurch
erfolgte die = weitgehende Zersetzung des pflanzlichen Gewebes und dann die der
umgebenden Harzschicht. Bei der Einbettung in den Faulschlamm des Wattenmeeres
mit seinem hohen Gehalt an Schwefelwasserstoff kam es durch Umsetzung mit den
eisenhaltigen Wissern zur Auskristallisierung von Schwefelkies. So liefern die Lackfilme
selbst von diesen stark zersetzten Einschliissen wertvolle Beitrige zum Gesamtbild des
Bernsteins.

Zur Handhabung und Auswertung der Lackfilmmethode beim Bernstein ist folgen-
des zu sagen: Der Lack stellt einen Zellulose-Ester in leicht verdampfendem Lésungs-
mittel dar und wird in nicht zu dicker Schicht iiber den frischen, von Sigekriimeln
sorgfiltig gereinigten Sigeschnitt oder den frischen, oft tangentialen Anbruch der In-
kluse ausgestrichen. Er zieht zum Teil in das pordse Pflanzengewebe ein. Auf dem
dichten, glatten Bernstein aber bildet er eine feine, ebene, nur oberflichlich aufliegende
Haut. Bei der sofort beginnenden Verdunstung des Losungsmittels werden leider in
nicht zu kontrollierendem MaBe kleinere und gréBere Gasblasen eingeschlossen. Nach-
dem der Film abgeschieden und getrocknet ist, wird er von der Unterlage vorsichtig
gelost. Das gelingt von der glatten Sigefliche des Bernsteins miihelos, aber ohne da83
Teile der Unterlage auf dem Film verbleiben. Die Trennung des Films von der Inkluse
jedoch erfolgt sehr unterschiedlich. Je nach der Porositit des Gewebes, der Menge des
angewandten Lackes und der eventuellen Feuchtigkeit (bei grubenfrisch gewonnenen
Objekten) haften dann auf der Filmfliche kleinere oder gréBere Gewebepartien. Immer
aber — und das ist ein erheblicher Mangel der Methode — sind es an Grofle und
Dicke wechselnde Fetzen. Ihre Gestaltung hat der Untersuchende nicht in der Hand.
Man kann zwar zu dick ausgefallene Gewebestiicke vorsichtig mit der Rasierklinge von
der freien Gegenseite her abtragen. Doch ergeben diese Priparate nur in den selten-
sten Fillen brauchbare Bilder. Eine weitere Schwierigkeit der Arbeitsweise liegt darin,
da3 man eine Vollinkluse selbst im allseitig geschliffenen und polierten Handstiick
kaum je in der gewiinschten Orientierung schneiden kann. Man muf} also sozusagen
»blind“ sigen. Daher sind die meisten dieser Schnitte von Anfang an windschief und
die gewonnenen Lackfilmpriiparate zur exakten Auswertung, besonders zur photogra-
phischen Wiedergabe, nur bedingt geeignet. So ist die Methode mit einem hohen
Prozentsatz von Fehlpriparaten belastet. Nicht selten wird das Gewebebild durch
ganze Systeme von Briichen und Rissen gestort, die beim Trennen des Films von der
Unterlage entstanden sind. Aus diesen Griinden hat auch die im Hinblick auf die ab-
schlieBenden Befunde und die sie belegenden Photos so einfach und ergiebig
erscheinende Arbeitsweise ihre Grenzen.

]
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Um die Deutung der Beobachtungen dem Niveau der Vermutungen zu entheben
und um sie auf moglichst sichere Basis zu stellen, konnte sich der Verfasser nicht mit
einem Literaturstudium der Anatomie der rezenten Kiefernarten begniigen. Es wurde
vielmehr angestrebt, Holz—Rinden—Borken-Proben mdoglichst vieler, auch auflerhalb
Europas lebender Pinus-Arten durch eigene mikroskopische Untersuchungen in den
Bereich der Arbeit einzubeziehen. Die erste reichhaltige Sammlung frischer Proben und
ihre Untersuchungsprotokolle sind in Berlin durch Kriegseinwirkungen zerstort worden.
Die Wiederaufnahme der Forschung geschah dann nicht mehr unter systematischen,
sondern unter physiologischen Gesichtspunkten, um dem Wesen des Harzungsprozesses
im eigentlichen Sinne niherzukommen. Gerade diese Experimente haben zu Gewebe-
bildern gefiihrt, die denjenigen der Bernsteinkiefern sehr dhneln, ja sogar entsprechen.
Damit ist der ProzeB der Succinose dem Felde der Vermutungen weitgehend ent-
zogen und das Bild vom Leben und Kampf ,,des“ Bernsteinwaldes etwas klarer ge-
worden. —

In vorliegender Veroffentlichung wird auf diese physiologischen Untersuchungen
nur soweit Bezug genommen, wie sie in unmittelbarer Beziehung zum Bernstein-
problem stehen. Die genaue Mitteilung der physiologischen Experimente zum
HarzungsprozeB3 erfolgt in einer gesonderten Abhandlung an anderem Orte. —

In welchen Punkten unterscheidet sich nun diese Arbeit, die sich mit einer kriegs-
bedingten Unterbrechung iiber einen Zeitraum von iiber 20 Jahren erstreckte, von der
Monographie von H. ConwenTz? (Vgl. S. 14.)

1. Die Untersuchungsobjekte wurden vornehmlich, aber nicht ausschlieBlich dem
Brack entnommen. Es waren mehrere Hunderte von Rinden- und Borken-
einschliissen, die fiir die Diinnschliffmethode ungeeignet gewesen wiren. Von
diesen Inklusen wurden mehrere tausend Filmpriparate hergestellt und auf
das genaueste mikroskopiert. Damit umfa3t das Untersuchungsmaterial eine ganz
beachtliche Breite. Da die Sammlung der besten Inklusen mit ihrer Auswertung
durch den Krieg zerstort wurde, stellen die hier vorgelegten Befunde im wesent-
lichen das Ergebnis der Untersuchung von Einschliissen zweiter Wahl dar, die
allein noch gerettet werden konnten. Welche Moglichkeiten erwarten den Bemn-
steinforscher, wenn er mit der Erkenntnis von heute an die neuerliche Bearbeltung
systematisch ausgewihlter Objekte gehen kann!

2. Die Auswertung der Beobachtungen geschah in griindlichem Vergleich mit Ex-
perimenten an lebenden Kiefernarten nicht nur Europas.

3. Die dokumentarische Wiedergabe der Befunde erfolgt durch Mikrophotos, um jede
unbeabsichtigte subjektive Beeinflussung (durch Vergleich mit den Verhiltnissen
rezenter Objekte) auszuschliefBen. —

Damit erscheinen die Beobachtungen wie ihre Deutungen weitgehend gesichert.
Das ist um so wichtiger, als das Material fiir eine Uberpriifung und Fortfithrung der
Untersuchungen zurzeit nur in sehr begrenztem Umfange zur Verfiigung steht. Es
liegt in der Natur der Sache, daf3 die in dieser Arbeit besprochenen Objekte und die
wiedergegebenen Mikrophotos nur einen ganz verschwindenden Teil des Unter-
suchungsmaterials beriicksichtigen. Die Auswahl ist selbstverstindlich ohne Vor-
eingenommenheit nur unter dem Gesichtspunkt erfolgt, das durch Héiufigkeit und
GesetzmiBigkeit gekennzeichnete Typische gebiihrend herauszustellen, das Nachgeord-
nete aber in die Diskussion auch einzubeziehen. \
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II. Das Holz der Bemsteinkiefem

Unserer Kenntnis des Bernsteinholzes liegen zunichst die Beobachtungen von
R. GoePPERT & A. MENGE (1883) an 7—800 Holzern und die spiiteren von H. Con-
wENTZ (1890) als mikroskopische Untersuchungen von Diinnschliffen einiger gut er-
haltener und schon mit bloBem Auge deutlich als Holz erkennbarer Objekte zugrunde.
Dazu kommen nunmehr die Befunde des Verfassers an sehr zahlreichen Stiicken des
Bracks und nicht zuletzt die an FraBsplittern aus Bohrgingen von Insektenlarven.
Gerade diese zweite Gruppe von Inklusen hat sich fiir das Studium des zelluliren Auf-
baues vielfach als besonders geeignet erwiesen. Die Mundwerkzeuge der Insekten und
ihrer Larven haben in Verbindung mit der sofortigen und uniibertrefflichen Konser-
vierung — von der ,,Schnitt“orientierung abgesehen — noch feiner gearbeitet, als es
das Mikrotom an rezenten Objekten vermag.

A. Der Querschnitt

Es werden zunichst 11 Querschnittsbilder, darunter 3 Farbaufnahmen von 8 ver-
schiedenen Objekten, vorgelegt. Sie geben iiber den Aufbau der Jahresringe, iiber die
Harzkanile, iiber anomales Holzparenchym und iiber die Tiipfelung der Lings- und
Quertracheiden Auskunft. Die Figuren 4 und 5 auf Tafel 1, und
Figur 1 auf Tafel 2, bei schwacher und stirkerer VergrofBerung deuten unter
anderem auch auf die Variationsbreite der Michtigkeit der Jahresringe ein und des-
selben Holzes hin, ohne Anspruch darauf, ihre Grenzwerte erfa3t zu haben. Es soll hier
auch nicht die Frage aufgeworfen werden, ob in den 8 Inklusen Stamm-, Ast-, Zweig-
oder gar Wurzelholz vorliegt. Zudem ist die Mdglichkeit, da3 die untersuchten Funde
mehreren Pinus-Arten zugehéren, nicht von der Hand zu weisen. Wegen der noch viel
zu geringen Zahl der untersuchten Inklusen ist das vorliegende Material fiir variations-
statistische Zwecke naturgemifl noch ungeeignet. AuBerdem erscheint es auch sehr
zweifelhaft, ob das unausbleibliche Uberschneiden der Merkmalsbereiche verschiedener
Species selbst ein sehr ausgedehntes statistisches Material deutbar werden 14Bt.

Die Besprechung der folgenden Abbildungen geschieht unter Einbau von Ergin-
zungen aus den Beobachtungsprotokollen, welche die Gesamtheit aller angefertigten
Priparate umfassen. Die Abbildungen selbst geben naturgemif nur kleine, aber
charakteristische Ausschnitte wieder.

1. Zweigholzer aus Trockenklima

Figur 1 auf Tafel 1, stellt einen Teil des Querschnittes durch einen iiber
30jihrigen Ast (oder Zweig) dar, von dem weder Markkrone noch Rinde erhalten ge-
blieben sind. Die zehn im Bilde erfaten, in ihrer Breite nur wenig voneinander
abweichenden Jahresringe sind auffillig schmal. Dabei ist die Zone der Spitholz-
tracheiden stellenweise sogar bis auf eine einzige Zellage reduziert. Will man nicht
annehmen, daB3 ein Wurzelholz vorliegt, wozu kein triftiger Grund besteht, so scheint
dieses Bild dafiir zu sprechen, dal der Baum in einem jahreszeitlich wenig unter-

45 9%
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schiedlichen Klima und dazu mit groBBter Wahrscheinlichkeit unter wenig giinstigen
Bedingungen des Bodens und der Feuchtigkeit gelebt hat. Das wiren auch Lebens-
verhiltnisse, mit denen die Gattung Pinus heute noch auszukommen vermag, aber auf
die sie — soweit die bisherigen xylotomischen Untersuchungen der verschiedensten
rezenten Pinus-Arten reichen — doch nicht in dieser Form der Jahresringbildung
reagiert. Bei der sehr grofBlen Artenzahl der Gattung Pinus ist es jedoch nicht aus-
geschlossen, doch noch eine solche Species zu finden, deren Holzaufbau dem der Pinus
succinifera (Conw.) emend. nahekommt. Uber diese systematisch-anatomische Frage
wird an anderer Stelle berichtet, wenn weiteres, zur Zeit schwer zugingliches Unter-
suchungsmaterial gewonnen ist. '

Um der Klimafrage nachzugehen, wurden zum Vergleich unter anderem Vertreter
von drei verschiedenen Okotypen rezenter Kiefernarten holzanatomisch untersucht:

1. Pinus montana L., die bekannte Bergfchre des nordlich-gemiBigten euro-
piischen Klimabereichs,

2. Pinus elliottii ENcLM. und Pinus palustris MiLL., beides subtropische Flach-
landformen Floridas,

8. Pinus oocarpa ScHIED., eine Gebirgsform der Subtropen von El Salvador aus
ca. 1200 m Hohe aus dem Gebiete des ehemaligen Nebelwaldes.

Bei allen vier Arten kommt es zur Ausbildung eines starken, nicht selten mich-
tigen Spitholzes. Die Reaktion des Kambiums auf Umwelteinfliisse, besonders auf
Feuchtigkeitsschwankungen, ist wohl bekannt. Wiirde zur Zeit der Bernsteinkiefern ein
auch nur zeitweise miBig-humides Klima geherrscht haben, miifite mit einer erheb-
lichen Schwankung der Jahresringbreite, vor allem aber auch mit einer ausgesprochenen
Spitholzzone, gerechnet werden. So aber hat es den Anschein, als ob die Holzer mit
minimalem Spitholz und dabei mit charakteristisch schmalem Jahreszuwachs in einem
gleichmiBig warm-trockenen Klima gewachsen sind. Es konnte sich demnach
um eine Savanne oder eine Buschwald-idhnliche Formation auf kargem Untergrund,
vielleicht auf Sandstein oder in einer sandigen Landschaft, oder auf saurem Urgesteins-
boden gehandelt haben. Sie konnte auch wenigstens teilweise vergleichbar gewesen
sein mit derjenigen, die jetzt in der Siidafrikanischen Union durch Aufforstung mit
mittelamerikanischen Kiefernarten aus der urspriinglichen Steppe geformt wird. Der
xeromorphe Charakter der Gattung Pinus sowie die im Bernstein herrlich konservierte
Begleitflora und -fauna passen gut in diese Vorstellung.

Es wire nur noch die Frage zu erortern, ob es berechtigt ist, schon auf Grund der
immer wieder bestidtigten Befunde an dieser ersten Gruppe von Schnitten
so weitreichende Schliisse zu ziehen. Aber es ist sehr auffillig, da3 sich Objekte
mit diesen charakteristisch engen Jahresringen im Untersuchungsmaterial relativ sehr
hiufig finden. Auch H. Conwentz (1890) sind sie nicht entgangen, und K. ANDREE
bildet in seinem Buche (1937) gerade einen solchen Schliff als kennzeichnend ab. Es
liegt also eine GesetzmiiBigkeit vor. — Leider ist es trotz aller Bemithungen nicht
gelungen, aus typisch aridem Klima (z. B. Kuba, Br. Honduras) Untersuchungsmaterial
zu erhalten. Es bleibt demnach die Frage offen, ob unter den rezenten Féhrenarten
eine solche mit entsprechender Jahresringbildung zu finden ist. Dazu kommt noch
folgende Beobachtung: Alle bislang im Harzungsexperiment vom Verfasser unter-
suchten Pinus-Arten (P. silvestris L., P. strobus L., P.nigra ARrN., P. palustris MiLL., P.
elliottii ENGLM., P. lambertiana DoucL. und P. oocarpa ScHIED.) reagieren auf Verwun-
dung in gleicher Weise: in Wundnihe mit der Bildung ganz erheblich verschmilerter,
in ihrer Breite sehr schwankender Holz-Zuwachsstreifen. Diese Gewebereaktion auf
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Waundsetzung hiilt mehrere Jahre an, ehe sich (nicht selten erst nach 8—10 Jahren) die
durchschnittlich normale Jahreszuwachsstirke wieder einstellt. Damit konnten auch in
den Bernsteinholzern die nicht selten sehr ausgedehnten Serien schwacher Jahresringe
in Verbindung mit einer Verwundung stehen. Und diese ist doch im Experiment der
letzte Anlaf3 fiir die anomal starke Harzung! Immer noch aber bliebe die Frage nach
der Ursache fiir die iiberaus schmale Spitholzlage. In keinem der Versuchsbdume war
das Spitholz der schmalen Jahresringe soweit reduziert wie bei Pinus succinifera
(Conw.) emend. Diese Beobachtung schlie3t jedoch nicht aus, daf3 doch im Grunde ge-
nommen dieselbe Reaktion vorliegt, daB3 diese sich aber bei einer so wenig wuchs-
freudigen Form in ganz besonders auffilliger Weise auswirkt.

In der vorliegenden Figur 4, Tafel 1, ist noch die Tatsache bezeichnend,
daB die vier iilteren Jahresringe frei von Harzkanilen sind, das Untersuchungsobjekt
also zur Zeit ihrer Bildung wenigstens in der Nihe des Beobachtungsfeldes gesund
war, im besonderen keine benachbart gelegene harzende Wunde trug. Im darauf
folgenden Jahresring aber liegen in charakteristischer Weise angrenzend an das Spiit-
holz zwei relativ zur ganzen Zuwachsbreite ungewohnlich michtige Harzgiinge. Auch
in den spiter gebildeten Jahresringen finden sich die Harzkanile hiufiger als sonst. —
Den unteren Bildrand kennzeichnet ein grof3es Feld anomalen, harzdurchtrinkten Holz-
parenchyms mit einem groen Harzgang wiederum an der Spitholzgrenze; seitlich
anschlieBend eine durch die Priiparation entstandene Gewebeliicke.

Bei stirkerer Vergroferung zeigt Figur 5, Tafel 1, die beiden michtigen
Harzkanile, von denen der obere von erstarrten Balsamtropfen erfiillt ist, die noch die
urspriingliche Gestalt der Sekretzellen schwach erkennen lassen. Der umgebende,
dunkle Ring mit der linksseitigen starken Ausdehnung ist die Gesamtheit der Geleit-
zellen und des anschlieBenden anomalen Holzparenchyms. Dieses ist in der Umgebung
des unteren Harzganges auf der linken Seite bei der Priparation aufgerissen. — Die
sehr zahlreichen dunklen Radialstreifen der Figur sind Markstrahlen. Besonders sie
zeigen in ihrer gleichmifigen Kriimmung eine ,,Aufwélbung® der Jahresringe. Sie ist
die Folge eines Trocknungsprozesses. Das Holz wird demnach abgestorben oder ab-
sterbend zur Einbettung in das Bernsteinharz gelangt sein.

Figur 1, Tafel 2, gibt bei noch stirkerer VergroBerung unterhalb des Harz-
kanals am rechten Bildrand ein in der radialen Struktur gestortes Tracheidenfeld wie-
der. Solche Unregelmifigkeiten sind schon im normalen Holz in der Nachbarschaft von
Harzkanilen nicht selten, nehmen an Hiufigkeit und Intensitit der Stérung aber mit
der zusitzlichen Anlage von Harzkanilen auf Wundreiz manchmal sehr stark zu.
Sie finden in der Ausbildung des anomalen Holzparenchyms zu tangentialen Platten
ihre bezeichnendste, extreme Form. Bei relativ starker Vergroferung treten die Zell-
lumina plastisch hervor und geben den Zellen ein rdumliches Bild. Dies geht aber auf
Kosten der Schiirfe der Zellwand. Diese Erscheinung ist auch an Holzern rezenter Ob-
jekte dann zu beobachten, wenn die Schnitte nicht diinn genug ausgefallen sind oder
in Kanadabalsam zur Beobachtung gelangen.

In Figur 2, Tafel 2, wird eine Jahresringgrenze eines besonders gut ge-
lungenen Lackfilms bei starker Vergroferung vorgelegt. In den Radial-Membranen der
klar konturierten, leeren Friihholztracheiden sind behofte Tiipfel zu beobachten. In
der gering ausgebildeten Zone der Spitholztracheiden fillt die wenig verdickte Zell-
membran ganz besonders auf. Die radial verlaufenden, dunklen Zellstrange sind Mark-
strahlen, deren urspriinglich reicher organischer Inhalt bei der postmortalen Umsetzung
die Dunklung hervorrief. Nur zum geringeren Teil wird es sich um Aufsichten auf die
horizontalen Zellwinde der Quertracheiden handeln.
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" Noch manches andere Objekt zeigte ein dhnliches Bild schmaler, nur wenig diffe-
renzierter Jahresringe eines im Grunde genommen gesunden Holzes mit nur wenigen,
allerdings groflen Harzkanilen. Nach Rekonstruktion des Gesamtquerschnitts aus der
gleichsinnigen Kriimmung der Jahresringe an allen erfaBbaren Stellen des in dieser
Figur wiedergegebenen Priiparates bauen die wenig-zelligen und daher so schmalen
Zuwachsringe ein Achsenorgan von nur ungefihr 2 (!) cm Durchmesser auf. Das kann
bei Beriicksichtigung von mehr als 30 Jahreszuwachsringen nie und nimmer ein
Stammchen oder ein Ast einer subtropischen Kiefernart aus — wenn auch nur periodisch —
feuchtem Klima gewesen sein. Im Vergleich dazu besitzt zum Beispiel eine normal-
wiichsige Pinus silvestris L. aus dem Hannoverschen Stadtwald?) in ungefihr 3 m
Hohe einen Astdurchmesser von ca. 22 cm mit ungefidhr 60 Jahresringen. So sprechen
alle Beobachtungen an Querschnitten von sehr vielen Bernsteinhélzern (allen unter-
suchten!) im gleichen Sinne gegen eine (Sammel-) Kiefernart, die im gemiBigt-
feuchten oder tropisch-subtropisch-feuchten Klima beheimatet war.

2. Wurzelholz?

Bedenkt man in Verbindung mit der geschilderten Ausbildung der Jahres-
ringe noch die relativ geringe Anzahl von allerdings michtigen Harzkanilen in den
vorliegenden Bernsteinpriparaten, so erhebt sich die Notwendigkeit des Vergleichs mit
einem Wurzelholz. In Figur 3,Tafel 4, liegt der Querschnitt durch eine etwa
fingerdicke Wurzel von Pinus strobus L. in derselben VergréBerung wie das Holz der
Figur4, Tafell, vor. Wenn auch die Vergleichbarkeit der Organe wegen der
Artdifferenz angezweifelt werden kann, sind doch die unterscheidenden Merkmale
offenkundig und schwerwiegend. Dem iiberraschend regelmiBigen Aufbau des Bern-
steinholzes steht die in der Breite der Jahresringe wie in ihrer Zusammensetzung sehr
unregelmiBige, scheinbar gesetzlose Struktur des Wurzelholzes gegeniiber. Hier
schwanken in weiten Grenzen die absoluten Betrige des Gesamtjahreszuwachses, der
Breite eines und desselben Jahresringes an verschiedenen Stellen und der Stirke des
Spiitholzes. Querschnittsbilder der Wurzeln von P. silvestris L. und P. montana L. sind
noch weniger vergleichbar mit den Querschnittsbildern der Bernsteinkiefern. Wurzel-
holz ist also wesentlich unregelmiBBiger gebaut, als es die Bilder der Bernsteinkiefern
i. a. zeigen. Die Ausbildung eines Zwischenjahresringes (Ringsegment) in Figur 3,
Tafel 4, ist bekanntlich kein Spezifikum der Wurzel. Auf die Differenzen der anato-
mischen Struktur von Zweig und Wurzel niher einzugehen und die kausalen Be-
ziehungen zu besprechen, ist hier nicht der Ort. Es muf3 vielmehr der Hinweis ge-
niigen, daf3 kein Anhaltspunkt gefunden werden konnte, der diese erste Gruppe von
Bernsteinholzern als Wurzeln zu deuten nahelegen wiirde. — Und trotzdem miissen
reichlich Wurzelstiicke im Bernsteinharz eingebettet sein, auch wenn sie als solche in
der Sammlung des Verfassers zufillig nicht vorhanden waren. Denn:

1. Es muB} betont werden, daB3 bereits H. CONWENTZ in seinem, doch eng be-
grenzten Material zwei von ihm als Wurzeln angesprochene Stiicke fand. Diese beiden
Inklusen (es handelt sich um vollkommen erhaltene Organe) besitzen 30 bzw. 35
Jahresringe, deren radiale Zellreihen im Maximum 10, im Minimum 2, im Durchschnitt
5—7 Zellen zihlen. Die von ConweNTtz beigegebene Abbildung zeigt in der Tat die

3) Fir die Bereitstellung von Untersuchungsmaterial der groBen Versuchsreihen von
Pinus silvestris L. und Pinus strobus L. danke ich verbindlichst Herrn Forstmeister i. R.
H. WienekeN, Herrn Forstmeister H. Grote und Herrn Revierforster RUTER des Stadtforst-
amtes Hannover,
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bezeichnende Abweichung des Holzaufbaus einer Wurzel von dem eines Zweiges.
In so iiberzeugender Weise hat sich im Material der vorliegenden Untersuchung ein
Wurzelholz nicht gefunden. Wollte man die Figur 4, Tafel 1, als ein solches an-
sprechen, wiirde man allein nur die geringe Ausbildung des Spitholzes beriicksich-
tigen konnen. Es muf3 aber noch hervorgehoben werden, dafB3 sich ein so charakteristi-
sches Bild, wie es H. CoNwENTZ von seiner Wurzel wiedergibt, selbst bei Wurzel-
stiicken rezenter Arten (P. silvestris, P. strobus, P. montana) nicht ergab.

2. Wie bei der Besprechung der Brackeinschliisse von borkiger Natur dargetan
werden wird, fanden sich dort ganz iiberzeugend Wurzeleinschliisse. Als solche
wiesen sie sich durch den charakteristischen Reihenbuchtenkork (Reihenphelloid) aus
(Fig. 8, 4; Taf. 19). Nach den bisherigen Vorstellungen tiber den Harzungsprozef3
miilten die Moglichkeiten der Fossilierung von Wurzelholz relativ gering gewesen
sein. Wenn aber CoNweNTZ und der Verfasser — jeder in seinem, sicherlich doch zu-
fillig zusammengesetzten, gemessen an der Menge der iiberhaupt vorhandenen In-
klusen geringen und nach verschiedenen Methoden untersuchten Material — Wurzel-
holzer nachweisen konnten, so erhebt sich sogleich die Frage, ob und wie diese Wurzel-
stiicke durch eigenes oder auftropfendes, ortsfremdes Harz zur Einbettung gelangt sein
konnen.

Hilt man an der Voraussetzung fest, daf3 einer starken Harzung eine Verwundung
vorangegangen sein muf}, so verliert die Annahme, die Wurzel selbst habe in so er-
heblichem MaBle das Harz erzeugt, zunichst an Wahrscheinlichkeit, denn Verletzungen
der im Erdreich geborgenen Wurzeln erscheinen nur in Ausnahmefillen méglich. Zu-
dem hat die Ansicht, vom Stamm oder Ast herabtropfendes Harz habe zufillig die
Wurzel getroffen, noch weniger Uberzeugungskraft. Immer miiite auf alle Fille eine
Freilegung der Wurzel vorangegangen sein. Bei der unverhiltnismifBig groflen Anzahl
der Wurzelfunde aber miifite eine BloBlegung von dickeren Wurzeln als eine All-
gemeinerscheinung in den Bernsteinwildern angenommen werden. Dieser
Vorstellung — so neuartig sie auch sein mag — ist wohl nicht auszuweichen, will man
den Vorgang der Wurzelfossilierung nicht ganz in den Bereich des Zufalls verweisen.
Das ist wegen der Zahl der Funde nicht gut méglich. So erscheint es nicht abwegig,
nach Bedingungen Ausschau zu halten, welche dazu gefiihrt haben konnen, dal Wur-
zeln im Bernstein eingeschlossen wurden. Bei nochmaliger Durchsicht der einschli-
gigen Literatur findet sich bei A.BacHorFeEN-Ecar (1949) in dem fast ausschlieBlich
tierischen Einschliissen gewidmeten Werke ,,Der Bernstein und seine Inklusen® (p. 27,
Abb. 20) der fiir die vorliegende Teilfrage auBerordentlich beachtenswerte Fund einer
Koniferenwurzel abgebildet, die in allem einer solchen der Gattung Pinus entspricht.
Leider hat der Autor eine genaue Beschreibung nach dem Original und auch eine
VergrofBerungsangabe nicht gegeben, so daf3 dies hiermit, soweit moglich und nétig,
an Hand der Abbildung geschehen soll. Denn dieser Fund hat eine weit iiber syste-
matische Interessen hinausgehende Bedeutung.

Es handelt sich um eine Nebenwurzel (im Vergleich zu rezenten Organen) von
der Linge einiger Zentimeter, die in charakteristischer Weise die Nebenwurzeln der
folgenden Ordnung in fast genau oppositioneller Stellung triigt. Von ihnen aus gehen
gestauchte, kaum noch verzweigte, typische (pilzbefallene) Nebenwurzeln letzter Ord-
nung aus. Fadenwurzeln fehlen, wie bei lebenden Pinus-Arten im Regelfall. Es ist das
bekannte Bild der Mykorrhiza in ganz bezeichnender Ausbildung.

Drei Umstinde betonen die Wichtigkeit des Fundes:

1. Die Inkluse erscheint in uniibertrefflicher Klarheit wie in einem kiinstlichen Dauer-
priparat (Kanadabalsam, Caedlax oder einem anderen synthetischen Harz). Aber
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die beim ‘Anschleifen des Bernsteinstiickes stellenweise verbliebene, gut sichtbare
Rinde liBt Zweifel an der Echtheit der Inkluse nach der Abbildung nicht auf-
kommen.

9. Zur groflen Uberraschung ist die Wurzel im schierklaren Stein vollkommen frei
von erdigen Beimengungen!

3. Die einzelnen Glieder des gesamten Systems sind in keiner Weise gegeneinander
verdriickt. Die Einbettung ist ohne Gewaltanwendung durch diinnfliissiges, lang-
sam bewegtes Harz erfolgt.

Diese Beobachtungen fiigen sich zwanglos in folgendes Bild:

Die Wurzel muf3 vor der Einbettung fein siduberlich ,pripariert® worden sein.
Das konnte nur durch stromendes Wasser erfolgen. Erst nach dem Freispiilen und
Siubern geschah der EinschluB in das frische Harz. Die Frage nach seiner Herkunft
(Wurzel oder Stamm?) muf3 um so mehr offenbleiben, als iiber den Harzungsprozef}
der Wurzel rezenter Kiefern tiberhaupt noch keine Beobachtungen vorliegen.

Der Wurzelbefund im Bernstein?) bestitigt auf das iiberzeugendste die Ansicht:

1. Wurzelinklusen sind gar nicht so selten, wie es zunichst den Anschein hat.

2. Im biologisch-geologischen Geschehen des Friihtertiiirs hat auch das Wurzelsystem

von Pinus succinifera (Conw.) emend. seine ganz besondere Bedeutung gehabt
(vel. S.136).

Nimmt man zunichst nicht innere, priméire Verletzungen der Wurzel, zum Bei-
spiel Frafl durch Insektenlarven, als Ursache einer stirkeren Harzung an, sondern
sucht sie in duBleren Anlissen, so gibt es einige Moglichkeiten, die auch in unseren
Tagen verwirklicht werden und die mit den Befunden an den Wurzeln der Bernstein-
kiefern sehr wohl in Einklang gebracht werden konnen. Offenbar handelt es sich in
den xylotomisch untersuchten Fillen um relativ alte Wurzeln mit immer noch sehr
diinner Borke, vornehmlich mit sehr leicht abblitternden Korkhiutchen aus Buchten-
kork. Zur Ausbildung einer echten, dicken Borke kommt es an der Wurzel i. a. nicht,
wie an rezenten Kiefern zu beobachten ist. Mit gutem Recht kann man vermuten, daf}
es sich bei den Bernstein-Inklusen um Stiicke aus der Niihe des Ubergangs zum Stamm
handelt. Diese Wurzelhilse konnen sowohl durch flieBendes Wasser von Fliissen als
auch am unmittelbaren Strande durch das transgredierende Meer freigespiilt worden
sein. Dabei kann stiirzendes oder rollendes Gestein unschwer wegen der leicht ab-
blitternden Korkhiute Wunden geschlagen haben. Zwanglos fiigt sich diese Vorstel-
lung ein in das geologische Gesamtbild des Eozins — vom Vordringen des Meeres aus
dem NW des Gebietes der heutigen Nordsee in allgemein siiddstlicher Richtung.
Die sonst unverstindliche, relativ grof3e Hiufigkeit der Wurzelfunde erklirt sich durch
die baldige Einbettung in das Kiistensediment. In diesem Falle wiirde der Wald-
boden als primére Lagerstitte von grofBer Dauer fortgefallen sein. Aber es gibt
noch eine andere Moglichkeit der Fossilierung von Wurzelholz: Die so intensive Harz-
bildung der Bernsteinkiefern hat ihre Ursache nicht in einer mechanischen Verletzung
der Bdume von aullen oder in einem epidemischen Befall durch tierische Schidlinge
aus dem Reiche der Insekten, sondern in einer stoffwechselphysiologischen Erkrankung
auf Grund tiefgreifender, lebenbedrohender Anderungen der Umweltbedingungen,
wobei sich die Gewebereaktion auch auf die Wurzel erstreckte. —

Lo
R

C
4) Die Sammlung BacHoreN-EcHT’s ist in den Besitz der Bayerischen Staatssammlung fiir
Paliontologie und Historische Geologie in Miinchen iibergegangen; leider aber ist gerade
dieses Stiick verschollen.




der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 27

So sind die in ihrer Art und vornehmlich nach ihrer Zahl nicht zu iibersehenden
Waurzel-Inklusen des Bracks ein ganz wesentliches Moment fiir die Rekonstruktion jener
frithtertiiren Wilder geworden. —

8. Zweig- oder Astholz
als Spiegel schwankenden Klimas
oder differierender Standorte

Noch komplizierter wird die Aufgabe der Jahresringdeutung unserer Bernstein-
biume, wenn Figur 3, Tafel2, unddie Figurenlund 2, Tafel 20, vor-
gelegt werden. Hier handelt es sich um stark entwickelte Jahreszuwachsstreifen in
derselben 100fachen VergréBerung wie Figur 5, Tafel 1, in drei verschiedenen
Objekten. Es ist nicht verwunderlich, dafl auf ein und demselben ‘Querschnittsfilm
manche Jahresringe sowohl in ihrer Breite wie auch in ihrem zelluldren Aufbau nicht
gleichmiBig gestaltet sind. Nicht selten ist es, da3 ein und derselbe Jahreszuwachs an
der einen oder anderen Stelle iiberhaupt kein scharf ausgebildetes Spitholz als
Grenzmarke besitzt. Damit wird hier das Auszihlen der Jahresringbreite ganz unmog-
lich, an weniger extremen Stellen recht erschwert und oft unsicher. In den Figuren
fillt unter anderem besonders das relativ stark entwickelte Friihholz auf. Seine Zellen-
zahl erreicht 33, wihrend die des Spitholzes gegeniiber den Holzern der ersten Gruppe
absolut genommen nur unwesentlich auf ca. 5 erhoht ist. Wegen der erheblichen
GroBendifferenz der letzten Spitholzzellen gegeniiber den ersten Friithholz-Elementen
ist die Zuwachsgrenze auflerordentlich scharf.

Diese drei Objekte scheinen auf den ersten Blick fiir eine zweite Pinus-Art zu
sprechen. Eine an mehreren verschiedenen Stellen desselben Querschnitts sehr kritisch
durchgefiihrte Zihlung der Frith- und Spitholzzellen je Radialreihe ergibt ein un-
gefihres Verhiltnis von 30 : 5. Das wire angenihert derselbe relative Betrag wie in
der ersten Gruppe engringiger Holzer mit ca. 10 : 2. Danach wird es sich, holzanato-
misch gesehen, in diesem Fall doch um dieselbe Kiefernart unter giinstigeren Lebens-
bedingungen handeln.

Nach dendroklimatischen Untersuchungen hat eine starke Assimilationstitigkeit
eine kriftige Spitholzbildung zur Folge. Dagegen ist eine vermehrte Friihholzentwick-
lung die Antwort auf gute Wasserversorgung wihrend der der eigentlichen Vegetations-
periode vorangegangenen Ruhezeit. Werden diese Erkenntnisse auf die Bernstein-
holzer angewandt, so wiirde dies heiflen: Keine starke Assimilationstitigkeit, Wasser-
versorgung nur in begrenztem Umfang nur wihrend der ,,winterlichen Ruhe®. Das zu
rekonstruierende Grof3klima der Bernsteinzeit wiirde dann als extrem arid mit
nur sehr geringen, streng periodisch eingeschalteten, unergiebigen Regenfillen zu
kennzeichnen sein. —

Ehe diese Zusammenhinge in ihrer ganzen, tiefen Bedeutung erkannt wurden,
waren die vergleichenden Untersuchungen an rezenten Kiefern auf diejenigen solcher
subtropisch-tropischen Gebiete abgestellt, die auf Grund der anderen Bernsteininklusen
pflanzlicher Art als am geeignetsten erschienen. Das waren einmal die Pinus-Species
Floridas und dann — als sich diese doch nicht als tkologisch verwandt mit Pinus succi-
nifera (CoNw.) emend. erwiesen -— Pinus oocarpa ScHIED. vom Abhang des Zentral-
vulkans von El Salvador aus ca. 1200 m Hohe. Aber die xylotomische Untersuchung
auch dieser Art von der Westkiiste Mittelamerikas mit ihrem sehr ausgesprochenen
Wechsel von Regen- und Trockenzeit ergab keine Gkologische Verwandtschaft mit
Pinus succinifera (Conw.) emend. Sie zeigte vielmehr aufs eindringlichste, daf3 die
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Bernsteinkiefern nicht in solchen Lebensriumen gewachsen sein kénnen: bei Pinus
oocarpa entspricht einem starken Friithholz ein nicht weniger michtiges Spitholz. Sehr
ergiebige ozeanische Regenfille in der Vegetationszeit (!) spiegeln sich in der riesigen
Produktion organischer Substanz wider (vgl. Fig. 4, Taf. 2, und Fig. 1, Taf. 10).

Wie bei Kenntnis rezenten Materials nicht verwunderlich ist, gibt es aber auch
Bernsteinholzer, in deren Querschnitt zwischen Bezirken schmaler Jahresringe stellen-
weise breitere, sogar sehr breite Zuwachsringe eingebaut sind. In ihnen ist zugleich
auch das Spiitholz relativ ausgeprigter entwickelt. Schon H. ConwenTz ist die wech-
selnde Stirke der Jahresringe in seinen Schliffen aufgefallen. Bedeutsamer aber ist,
daB er bereits einige, allerdings nur 7 bzw. 8 Ringe breite Stiicke fand, in denen der
Jahreszuwachs auffallend stark war. Er rechnete diese Inklusen dem Stamm-
oder ilteren Astholz zu. Es erhebt sich jedoch die Frage, ob diese Objekte, anstatt
Spiegel schwankenden Feuchtigkeitsgehaltes verschiedener Jahre zu sein, nicht ein
Hinweis auf Standorte mit wesentlich giinstigeren Lebensbedingungen sind.

Um trotz aller methodischen Schwierigkeiten und Bedenken einen Einblick in den
Aufbau dieser (scheinbar dritten) Gruppe von Bernsteinhélzern mit stark verinder-
licher Dicke der Jahresringe zu gewinnen, wurde an einem anderen, dafiir besonders
geeignet erscheinenden Objekte die Zahl der Zellen ermittelt, welche jeden Jahres-
ring zusammensetzen. Dabei wurde an moglichst vielen, gut beobachtbaren Stellen
ausgezihlt und gemittelt. Da der Inkluse Markkrone und Rinde fehlten, war aller-
dings das Alter des Zweiges oder Astes nicht festzustellen.

Tabelle 1.
Zellen-Zahl der Jahresringe und durchschnittl. Verhiltnis Friihholz : Spitholz

Jlj\h’h des Zellen-Zahl der Jahresringe [ Durchschnitt
ahres- T TP Qnz
| ringes Frithholz Spiitholz Gesamtzahl JthhOIZ'Sp dtholz
+ zum peripheren 1. 10 4 14
Objektrand, 9. 18 3 o1 12:4
ohne das Kambium 3:1
! 3. 10 5 15
. zu erreichen
4. 10 4 14
5. T R
6. 16 5 21
7. 19 3 22 19,3:3,3
8. ; 20 3 23 ca. 6:1
9. | 19 2 21
10. 24 4 28
& d o 1-#7"14”” 5 19
na em i .
Objektzentrum zu, 12. | 22 2 23 17’:; ?’5
. ohne die Markkrone 13. | 13 4 1 ca. 9:
4 zu erreichen 14. ‘ 20 3 23

|
|
0

Die 14 aufeinanderfolgenden Jahresringe wurden in drei Gruppen aufgeteilt:
die vier peripheren Jahresringe waren schwiicher entwickelt,
die sechs mittleren waren beachtlich stiirker,
die vier zu innerst des Objektes gelegenen schwankten erheblich in ihrer
Breite.
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Der Gesamtaufbau dieses Holzringes geht am besten aus den durchschnittlichen
Verhiltniswerten von Friihholz : Spitholz der drei Gruppen hervor. Aufs Ganze ge-
sehen, schwankt die Anzahl der in den verschiedenen Jahren durch das Kambium
gebildeten Tracheiden in weiten Grenzen (minimal 14; maximal 28).

Auch in den breitesten Jahresringen fillt die geringe Anzahl der Spitholzzellen
als charakteristisch auf. Sie wird daher als BezugsgroBe gewihlt. Die Verhiltniszahlen
der drei Gruppen von Jahresringen schwanken zwischen 3:1 und 6:1, liegen also
innerhalb des Bereichs der beiden ersten Holzarten. Will man demnach aus den vor-
liegenden Daten einen SchluB ziehen — er mag vielleicht im Hinblick auf die Menge
des noch nicht geborgenen, geschweige denn untersuchten Materials und der aus-
gedehnten Riume und Zeiten der Bernsteinwilder gewagt erscheinen — so kann es
zurzeit nur der sein:

Trotz der auf den ersten Blick nicht unerheblich ver-
schieden erscheinenden Jahresring-Zusammensetzung han-
delt es sich doch woh]l nur um eine einzige Holzart mit der
durch Standortsbedingungen verursachten Variation des
Holzaufbaus. Alle drei holzanatomischen Typen sprechen
fiir ein im Grunde genommen einheitliches Bild: In einem
grundsdtzlich trocken-warmen Klima mit dem Fehlen einer
echten Regenzeit und nur geringen, periodisch aber genau
eingepalBten Niederschligen standen die schiitteren Kie-
fern-,widlder®“ auf kargem —wie die Untersuchung der Rin-
den ergibt — nicht absolut kalkfreiem Boden.

Relativ weitringige Holzer stammen von Biumen feuchterer Standorte, vielleicht
aus der Umgebung von Wasserldufen. Ein Modell aus der jetztzeitlichen Flora kénnten
die Steppenwilder von Britisch Honduras sein, wo Pinus hondurensis Loock aus der
typischen Steppe in die Hartlaubwilder der Fliisse vordringt.

4. Relative Feinheit der Tracheiden-Membranen,
besonders des Spidtholzes,
ein Charakteristikum der Bernsteinkiefern

Den meisten, wenn nicht allen Objekten dieser drei Holztypen ist ein weiteres
ganz bemerkenswertes Charakteristikcum eigen: Die Zellwinde gerade auch der
Tracheiden des Spitholzes sind auffallend diinn. Das ist um so kennzeichnender,
als die Membranen dieser Tracheiden normalerweise bei allen bisher untersuchten
rezenten Kiefernarten mehr oder weniger stark verdickt sind. Die absolute wie auch
relative Feinheit der Tracheiden-Membranen der Bernsteinholzer konnte bisher bei
keiner der untersuchten jetztzeitlichen Arten wiedergefunden werden. Sie ist bereits
H. ConwENTZ aufgefallen. Er bezeichnet sie als ,,durchaus pathologisch“ und erklirt
sie als Ergebnis von ,,Zersetzungserscheinungen“. CoNWENTZ bringt sie auch zum Teil
mit der Titigkeit holzzerstérender Pilze in Verbindung. IThr Myzel wie die Membran-
Durchlocherungen werden bereits von ihm im Bilde des Radial- und Tangential-
schnittes wiedergegeben. Generell scheint diese Erklirung aber nicht befriedigend, ist
doch die Zartheit der Membranen nicht auf Inklusen mit nachweisbarem Pilzbefall be-
schrinkt, sondern allgemein auch im gesunden Holz. Wie der Augenschein lehrt, kann
ein Anhaltspunkt fiir den Ablauf von ,Zersetzungsprozessen“ an den vorliegenden
Abbildungen und an allen anderen, eigenen Objekten nicht festgestellt werden. Sollte
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die Diinnwandigkeit der Spitholztracheiden ein primires Artspezifikum sein, so miiflite
dies wiederum mit den Lebensbedingungen der Bernsteinbiume in Zusammenhang
stehen.

Wo immer H. CoNweENTz in seinen Priparaten gewisse Feinheiten im anato-
mischen Aufbau, wie er sie von seiner Vergleichsart Pinus silvestris L. her kennt, nicht
bzw. nur sehr selten wiederfindet (Membrandicke der Lingstracheiden, Tiipfelung der
gemeinsamen Winde der Harzkanal-Sekretzellen, Zacken-Membranen der Quer-
tracheiden), und wenn er den unregelmifBigen Wechsel der Kreuzfeldtiipfelung wieder-
holt feststellt, erklirt er diese Abweichungen von seiner Norm mit ,,Zersetzungs-
prozessen®.

Vor allem fiihrt der Autor seine Vorstellungen iiber die Bildung von lysigenen
Harzriumen auf diese Zersetzungsvorginge zuriick und ,,erklirt“ diese bis ins kleinste
— ohne in seinen zahlreichen Abbildungen auch nur einen einzigen sichtbaren Beweis
fiir eine teilweise Auflosung einer Zellwand zu erbringen. So ist es auch nicht ver-
wunderlich, daf3 konkrete Vorstellungen iiber die physikalischen oder chemischen Vor-
ginge beim Ablauf dieser vermuteten Zersetzungsprozesse vollkommen fehlen.

Auch die der vorliegenden Arbeit zugrundeliegenden Untersuchungen s e hr zahl-
reicher Objekte mit der Lackfilmmethode haben einen iiberzeugenden Beleg fiir lysi-
gene Prozesse im Harzkanalgewebe nicht finden lassen. Das wiire aber bei dem wieder-
holt beobachteten, stellenweise iiberraschend diinnwandigen Gewebe doch sehr wohl
mdglich! Gegen eine die Zellwand vollstindig auflésende Wirkung frischen Harz-
ols (und nur solches kommt als Agens in Betracht) spricht auch die immer wiederholte
Beobachtung, daf3 die durch stark vermehrten HarzfluB aus den Harzkanilen aus-
geschwemmten Sekretzellen ihre iiberaus feinen Zellhiute zum Teil wohl eingedellt,
nie aber in Auflosung begriffen zeigen! Dabei ist die gelegentliche Eindellung ganz
offenbar durch Turgorverlust verursacht. Figuren 3 und 4, Tafel 9, zeigen im
Tangentialschnitt riesige Sekretzellen eines senkrechten Harzkanals, unverindert ein-
gebettet in erstarrtes Harzol. Die Zellen besitzen zwar eine bei ihrer sekundir er-
worbenen Grof3e sehr gedehnte, freiliegende, nirgends aber eine in Auflésung be-
griffene Membran. Die Klidrung der Frage nach dem Vorhandensein einer resinogenen
Schicht und einer Auflésung der Membran von Sekretzellen ist aus methodischen
Griinden kaum zu erhoffen. Um so bedeutungsvoller sind jene nicht seltenen Funde
von Harzkanilen im Holzquerschnitt von Pinus succinifera (Conw.) emend., in denen
die Sekretzellen auffillig gut erhalten sind. Sie zeigen Einzelheiten (z. B. in Fig. 3,
Taf. 20), wie sie selbst im gliicklichsten Frischschnitt rezenter Kiefern nicht zu fassen
sind. In den weit in das urspriingliche Ganglumen papills hineinragenden Sekretzellen
sind die FlieBbewegungen in den Zellen zur Erstarrung gekommen. Dabei sind die
Randpartien des Zelleninhalts dunkelbraun getént, wihrend die mehr im Innern ge-
legenen heller sind. Damit ist zwar noch immer nicht die Frage des Durchtritts des
Frischbalsams durch die feine Membran der Sekretzellen geklart, wohl aber diejenige
nach dem urspriinglichen Bildungsorte: es ist nicht die hypothetische ,resinogene
Schicht” TscHIRCH's, sondern — wieviel ndherliegend — das Zellinnere. Damit ist aber
die Frage nach dem Mechanismus und Chemismus der Balsamdiffusion ermneut gestellt!

Bei den Betrachtungen CoNweNTz haben wohl die damals neuen Ansichten von
A. TscuircH (1889) iiber die ,resinogene Membranschicht® der Harzol liefernden
Zellen (nicht nur der Koniferen) ihren Niederschlag gefunden. Aber unter diesem Ge-
sichtspunkt ist das Harzungsproblem auch nach rund 70 Jahren nicht weitergefiihrt
oder gar gelost worden. Dagegen wird die systematische Untersuchung der lebenden
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Rinde rezenter Kiefern ohne vorweggenommene Arbeitshypothese auf Grund sehr
ausgedehnter Materialbeobachtungen und planmifBig durchgefiihrter physiologischer
Experimente ein Stiick weiterhelfen. —

Fiir die Deutung der sehr diinnen Tracheiden-Membranen liegen zwei Erkldrungs-
moglichkeiten nahe: Entweder ist die Zartheit ein primiires Artspezifikum als Spiegel
eines Okotyps oder die mangelnde Zellwandstirke ist ein Ergebnis des Fossilierungs-
prozesses im zunichst zihfliissigen Harz. Denn es wire denkbar, daf3 Membran-Be-
standteile in gewissen Komponenten des Frischharzes 16slich wéren.

Um zu ermitteln, wie eventuell die auffillige Diinnwandigkeit der Spitholz-
tracheiden der Bernsteinkiefern zu erkliren wire, wurden zunichst vergleichende
Beobachtungen an rezenten Fohren angestellt.

1. Eine im Friihjahr 1939 an Pinus silvestris L. im Forstamt Bremervorde®) an-
gesetzte Nutzharzung an gutwiichsigen Bidumen mit bis dahin sehr breiten Jahres-
ringen, in denen Frith- wie Spitholz in gleicher Weise miichtig entwickelt waren,
wurde vom Kambium wie folgt beantwortet:

a) Sogleich im Friihholz noch erfolgt die Bildung von anomalem Holzparenchym
(Sofortreaktion).

b) Im Spitholz desselben Jahres setzt schlagartig die Ausbildung sehr zahlreicher
Harzkanile mit begleitendem anomalem Holzparenchym ein (Hauptreaktion).

c) Die Jahresringdicke nicht nur dieser, sondern auch der nichsten 8 (!) Jahre ist
auffillig gering (Nachreaktion). Erst im 9. bzw. im 10. Jahre nach der Wund-
setzung werden die Jahreszuwachsbreiten wieder normal. Diese ungefdhr 8-
jahrige Dauerreaktion konnte ein Hinweis auf Beobachtungen im Holz der
Bernsteinkiefer sein.

Weder im Jahresring des Harzungsjahres noch spiter erweisen sich selbst
die Tracheiden in unmittelbarer Nachbarschaft der Harzkanile als diinnwandig! Sie
sind normal entwickelt trotz stellenweiser Harzimbibition, die sich an der gelben
Membranfirbung eindeutig zu erkennen gibt. Die Tracheiden der nunmehr verkienten
Jahresringe lassen keinerlei Minderung der Wanddicke durch Auflésung gewisser
Zellwandbestandteile erkennen.

2. An einem Versuchsbaum von Pinus elliottii ExcLM. wurde eine sehr aus-
gedehnte waagerechte Harzungswunde in Gestalt eines ungefihr 6 cm hohen, ca. 20 cm
breiten und ungefihr 3 cm in den Splint reichenden Probesegmentes gesetzt und dieses
sofort mikroskopisch untersucht. Im folgenden Zeitraum von 3 Jahren erfolgten nach
oben und unten anschlieBend mehrere neue Probenahmen. Sie dienten der Ermittlung
der Gewebereaktion und der erniihrungsphysiologischen Prozesse®).

Bei Pinus elliottii hat eine besonders intensive Harzproduktion unter subtropi-
schen Lebensbedingungen im Laufe mehrerer Jahre nicht vermocht, die frisch an-
gelegten Tracheiden-Membranen zu verindern. Auch bei Pinus silvestris L. ist im Ver-
gleichsversuch im gemiBigten Klima wihrend eines Zeitraumes von 8 bis 9 Jahren
keine Membranschwiichung eingetreten. Da man mit gewissem Recht gegen die Aus-
wertung dieser Beobachtungen bei Untersuchungen an Bernsteinkiefern einwenden

5) Herrn Forstmeister WEBER, Leiter des Forstamtes Bremervirde, sage ich fiir die Uber-
lassung frischer Materialproben meinen verbindlichsten Dank.

6) In entgegenkommender Weise hat die Southeastern Forest Experiment Station in
Lake City/Florida die Wundsetzung an mehreren Versuchsbiumen und die periodische Probe-
nahme wunschgerecht durchgefiihrt. Dieser Station, insonderheit den Herren T.F.McLiN-
tock, K. B. PoMeroy und C. S. SCHOPMEYER, sage ich meinen herzlichsten Dank fiir ihre viel-
fachen Bemiihungen. Ohne ihr grof3es Entgegenkommen hitten die Untersuchungen auf so
breiter Basis nicht erfolgen kénnen.
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kénnte, die Harzungsbedingungen der beiden rezenten Arten seien nur begrenzt ver-
gleichbar mit denen der Pinus succinifera (Conw.) emend., sollen noch weitere Experi-
mente anderer Art angestellt werden. —

3. Audh aus methodischen Griinden ist es interessant, festzuhalten, daf3 die Diinn-
wandigkeit der Spitholztracheiden von Pinus succinifera (Conw.) emend. eine echte
und nicht vorgetiuschte Feinheit der Membranen ist. Dem Holzanatomen ist sehr wohl
bekannt, da3 in ungefirbten Dauerpriparaten des Kiefernholzes die Zellwidnde
besonders des Spitholzes weniger scharf erscheinen als im Frischpriparat. Das liegt in
einer Imbibition der Membranen durch den einbettenden Kanadabalsam bzw. Caedax
begriindet. Es werden dadurch die Lichtbrechungsverhiltnisse der Zellwidnde derart
geidndert, daf3 sie sich denen des Einbettungsmittels nihern und damit die Membranen
weniger scharf erscheinen. Durch vorhergehende Dauerfirbung des Schnittes L3t sich
bekanntlich das Ubel abstellen. Ein Losungsvorgang von Membran-Bestandteilen im
natiirlichen oder kiinstlichen Harz tritt also auch in diesem Falle nicht ein. —

Wie bei jetztzeitlichen Kiefern ist es auch bei den Bernsteinkiefern nicht selten,
daB ein und derselbe Jahresring an verschiedenen Stellen erheblich abweichend gebaut
ist. So kommt es durchaus nicht vereinzelt vor, dall neben einer breiten Folge nor-
maler Radialreihen von Tracheiden mit scharfer Jahresringgrenze solche Reihen liegen,
denen die Schirfe dieser Grenze fehlt. Diese Erscheinung ist letzten Endes auf eine
beachtliche Labilitiit des Kambiums zuriickzufithren, wie sie sich auch in der Bildung
der gehiduften Harzgiinge und des anomalen Holzparenchyms ausdriickt. In der Gat-
tung Pinus reagieren die Kambiumzellen auf Wundreiz besonders intensiv mit der Bil-
dung von Harzkanilen. Auch dariiber sind ausgedehnte Untersuchungen physiologi-
schen Charakters an mehreren Kiefernarten bereits durchgefiihrt und werden an
anderem Ort vertffentlicht werden.

Dal3 in allen Objekten der tertidren Kiefern die anomalen Holzparenchymzellen
zartwandig sind, liegt in ihrem Charakter als Parenchymzellen und ist auch nicht
sekunddr durch das Harzol hervorgerufen. —

Seit der Zeit intensiver holzanatomischer Studien sind ursichliche Zusammenhinge
zwischen der Jahresringausbildung und den duBeren Lebensbedingungen bekannt und
in spiteren Untersuchungen immer wieder bestitigt und erweitert worden. In den
letzten Jahrzehnten ist zudem, zum Teil ausgehend von nordamerikanischen Forst-
botanikern, eine eigene Forschungsdisziplin, die Dendroklimatologie, entwickelt wor-
den. Sie verfolgt die Abhingigkeit der Jahresringbildung von Klimafaktoren, speziell
der Niederschlagsmenge und ihrer jahreszeitlichen Verteilung, um Riickschliisse auf
die Klimagestaltung im Laufe vergangener Zeiten zu ziehen. In Deutschland be-
schiiftigt sich zur Zeit vor allem Br. HuBgR, der Forstbotaniker in Miinchen, mit diesem
Problem.

G. GassNER & FR. CHRISTIANSEN-WENIGER (1942) haben an Pinus nigra ARNOLD
im Klimaraum der anatolischen Hochsteppe unter besonders erschwerten Bedingungen
Untersuchungen iiber die Abhingigkeit der Jahresringbildung von den Niederschligen
durchgefiihrt. Wenn auch diese Arbeit keine Angaben oder Bildwiedergaben vom
eigentlichen zelluldren Aufbau der Jahresringe bringt und auch die Frage der Harz-
bildung nicht beriicksichtigt, so zeigt doch die Grof3zahl der in 5facher VergroBerung
wiedergegebenen Bohrspine mit ihren Jahresringen nicht nur die ganze Variations-
breite der jihrlichen Zuwachsstreifen in diesem Klima, sondern dariiber hinaus durch
den Vergleich mit den meteorologischen Daten von Jahrzehnten ihre gesetzmiiBige
Abhingigkeit von den Niederschligen. NaturgemilB liBt sich das Klima des anatoli-
schen Gebietes nicht unmittelbar mit dem der Bernsteinwilder in Parallele setzen. Aber
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gerade die so gewissenhaften Untersuchungen von GAssNER & CHRISTIANSEN-WENIGER
erméglichen es, das Jahresringproblem unserer Bernsteinkiefern mit einiger Aussicht
auf Erfolg anzusprechen.

Wenn es somit anfangs aus mehreren Griinden als ganz unmoglich erschien, aus
den Bildern der Holzquerschnitte iiber das Klima des Bernsteinwaldes etwas Verbind-
liches auszusagen, so lassen sich jetzt doch einige begriindete Feststellungen treffen,
soweit sie Holzer mit engen Jahresringen und iiberaus schmalen Spitholzzonen be-
treffen. Sie sind bereits auf den Seiten 27—29 entwickelt.

5. Normale und anomale Harzkanile?)

Doch nun noch einmal zuriick zu einer genaueren Betrachtung der Figur 3,
Tafel 2. Das Gesichtsfeld wird von drei wahrhaft riesiggroBen Harzkanilen be-
herrscht. In ihrem Innern lassen sich noch deutlich Reste der eigentlichen, diinnwan-
digen Sekretzellen bzw. das Gegeneinander-Absetzen verschieden deformierter Harz-
tropfen erkennen. Sodann ist die dunkle, dicke Umrandung des Kanals auffillig. Sie
ist am mittleren Harzgang am schirfsten ausgeprigt, an den beiden randstéindigen
stellenweise verschwommen. Wie grofl der vom Harzkanal auf das umgebende Ge-
webe ausgeiibte Druck gewesen sein muf}, zeigt die starke seitliche Verformung der
urspriinglich radial angeordneten Reihen der Tracheiden (siche auch Fig. 1, Taf. 20,
eines anderen Objektes). Ein Vergleich mit Figur 4, Tafel 2, die einen typi-
schen Harzgang der subtropischen Pinus elliottii ENcLM. wiedergibt, zeigt unschwer,
daB3 der dunkle Ring des Harzkanals im Bernsteinholz der Kranz der Geleitzellen sein
muf}. Bei rezenten Kiefernarten sind diese Geleitzellen nicht selten mit Stirkekérnern
prall angefiillt und enthalten zudem noch oft Gerbstoffe. Dal} der Reichtum an diesen
zersetzlichen organischen Verbindungen wihrend des inkohlenden Fossilierungs-
prozesses Anlal3 zur Dunkelbraun-Firbung gab und damit die zelluliren Einzelheiten
dieses Geleitzellenringes verdeckt werden, darf nicht wundernehmen.

In der Figur 3, Tafel 2, fillt sodann noch im Friihholz des mittleren
Jahresringes auf, dal die dunklen,Markstrahlen weder geradlinig noch gleichsinnig
gebogen, vielmehr schwach geschlingelt verlaufen. Das Gewebe liegt also nicht im
Zustand der primiren Anlage, auch nicht in einem postmortalen Kriimmungszustand
nach Trocknung vor. Man erkennt dagegen unschwer, wie die Pressung der Harzkanile
die Radialreihen der Tracheiden aus ihrer urspriinglichen Lage verdringt haben.

Zur Frage der Verteilung, der Hiufigkeit und der individuellen Ausbildung der
Harzkanile des Bernsteinholzes im Vergleich mit dem Material, das durch Experimente
an mehreren jetztzeitlichen Fohren gewonnen wurde, lassen sich noch folgende Fest-
stellungen treffen:

*7) Im folgenden werden die Begriffe ,,Balsam® und ,,Harz“ synonym gebraucht. Es wire
exakter, das frische Sekret in den Sekretzellen als Harzol und in den noch lebensfihigen Harz-
gingen als ,Balsam“ zu bezeichnen und nur das durch Alterungsprozesse (z. B. Polymerisation
und Oxydation) verinderte und erstarrte Produkt als ,Harz“ anzusprechen. Aber die (zwar
sehr augenfilligen) Endglieder dieser Entwicklung sind durch eine ganze Reihe von Uber-
gingen miteinander verbunden und dadurch ist eine scharfe Trennung nicht méglich. Zudem
steht der eingebiirgerte Sprachgebrauch (Harzgiinge, Harzkaniile) einer Scheidung der Begriffe
wenigstens im Falle der Koniferenharze hindernd im Wege.
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1. Im normalen, gesunden Holz mancher lebender Kiefern, das keine Wunde in der
Nihe der Untersuchungsstelle trigt, sind Harzkanile in der Regel nicht sehr
hiufig. Es gibt i. a. groBBe Felder vieler Jahresringe, in denen jeder Harzkanal fehlt.

2. Finden sich aber Jahreszuwachsstreifen mit Harzkanilen, so sind diese vornehm-
lich, wenn nicht ausschlieBlich, an der Grenze von Friihholz gegen Spitholz oder
im Spitholz selbst anzutreffen. H. ConweNTtz betont die sehr wechselnde Dichte
der Harzkaniile je Flicheneinheit und die Tatsache, daB sie sich trotz der geringen
Zellenzahl des Spitholzes gerade in seinem Bereich entwickelt haben. Beim Stu-
dium des Harzungsprozesses der rezenten Kiefern im Verwundungsexperiment ist
sichergestellt, daB im normalen Holz die Harzginge ohne begleitendes
anomales Holzparenchym an die Zone des Spiitholzes gebunden sind. Je nach der
Jahreszeit und der Art der Verwundung konnen aber zusitzliche Harzkanile
bereits im Friihholz gebildet werden und mit mehr oder weniger starker Entwick-
lung anomalen Holzparenchyms auch noch in der Spitholzzone zahlreich sein.

8. Im allgemeinen fehlt den typischen Harzgingen ein anomales Holzparenchym,
oder es ist nur sehr gering als Ubergang zu den Geleitzellen entwickelt.

4. Aber in der Nihe einer erheblichen, das Kambium durchstoBenden Verletzung
wird das Bild ganz anders:

a) Findet die Verletzung im Friihling oder Frithsommer statt, so stellen sich als
Reaktion Harzkanile sofort schon im Friithholz ein.

b) Ihre Zahl ist in Abhingigkeit von der Schwere der Verwundung verschieden
stark erhoht, ithre Hiufigkeit ist bereits im Schnitt mit bloBem Auge sehr auf-
fallig. )

¢) In Anlehnung an Markstrahlen kommt es zur Bildung von Zwillings- und
Mehrlingsbildungen, die stellenweise durch iiberaus reichlich entwickeltes
anomales Holzparenchym eine einheitliche tangentiale Zone von harzendem
Gewebe bilden konnen. Von ihm aus erfolgt die Infiltration der benachbarten
Tracheiden-Membranen und -Riume und fiihrt zur eigentlichen ,,Verkienung®.

d) Wird durch den Druck des frischen, flieBenden Harzes der Gewebeverband
gesprengt, so gibt dieser Vorgang Veranlassung zur Bildung von tangentialen

" Harzplatten innerhalb des Holzkérpers.

H. ConwenTz bildet groBe Felder anomalen Holzparenchyms mit Harzkanélen ab.
Hier scheint eine Gewebereaktion in unmittelbarer Wundnihe vorzuliegen. Solche
plattigen Stiicke werden beim Bernstein , Fliesen“ genannt. ,,Zwiebiicke“ aber finden,
wie weiter unten abgeleitet werden soll, ihre Entstehung in der ,,Safthaut®.

In Figur 3, Tafel 2, liegt zwar eine Hiufung michtiger, histologisch aber
normaler Harzginge vor. Sie finden sich im Frithholz, und es fehlt ihnen jedes anomale
Holzparenchym. Das Bild ist auffillig und unterscheidet sich von denen, die H. Con-
WENTZ entwirft, so daf3 eine Erklirung auf Grund der Beobachtungen an rezentem
Material versucht werden muf3. Die Verletzung des Baumes mul} im ersten Teil der
Vegetationsperiode erfolgt sein. Dazu hat wahrscheinlich die Wunde von der Unter-
suchungsstelle weiter entfernt gelegen, weil im Gesamtaufbau des Jahresringes die
grundsitzliche Regelmifigkeit wenig gestort ist. —

In Figurl, Tafel 20, einer weiteren Inkluse treten zu den bisher ent-
wickelten Einzelheiten noch einige andere Beobachtungen hinzu. In der dem Original
entsprechenden Farbwirkung zeigt sich zunichst, da3 das im Harzgang zu Tropfen er-
starrte Harzol durch Oxydations- und Polymerisationsprozesse leuchtend rotbraun ge-
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farbt ist. (Die gleiche Farbinderung 143t sich am natiirlich gelben Bernstein im Hitze-
Experiment als kiinstlicher ,,Alterungsproze3“ durchfiihren.) An der im Bilde wieder-
gegebenen Stelle des Objektes hat die Erzeugung der Harzkanile vom Beginn bis
gegen das Ende der Vegetationszeit gereicht.

Vergebens sucht man nach dem Ring der Geleitzellen und gar nach Resten der
zarten Sekretzellen. Die an den jetzigen Kanalhohlraum grenzenden Tracheiden er-
scheinen zum Teil aufgerissen. Sie sind ganz offenbar nicht die natiirliche Auskleidung
des Harzganges. Dieser Umstand erklirt sich unschwer aus der Tatsache, daB3 das
seiner Zeit zih durch den Kanal flieBende Harzol die zarten Zellen mitgerissen und
ausgeschwemmt hat. Spiter werden bei der Darlegung des Succinose-Prozesses in der
lebenden Rinde Bilder vorgelegt werden, welche die iiberaus zartwandigen Sekret-
zellen und Geleitzellen harzender Rindenstrahlen (die sich dort nicht scharf unter-
scheiden lassen) als Schwemmgut im noch honiggelben Harzflul fixiert zeigen. Die
Dreier-Gruppe riesiger Harzkanile liegt im ersten Jahresring einer Folge weiter Zu-
wachsstreifen. Der Durchmesser dieser Ginge ist im absoluten Betrag (bei Beriicksich-
tigung des Vergroferungsverhiltnisses zu Fig. 4, Taf. 2) allerdings nicht so grof3 wie
bei der vergleichsweise stark harzenden P. elliottii. Setzt man aber die GroBBe der Harz-
ginge in Beziehung zur Weite des Jahresringes, so ergibt sich ein Bild, wie es bislang
bei rezenten Fohren noch nicht gefunden wurde: schlagartig hat im Kambium die Bil-
dung der Harzkanal-Zellen schon friihzeitig im Friihholz begonnen und wenigstens
bei zwei Gingen bis an die Grenze des Spitholzes gedauert. Gemessen an der Jahres-
ringweite, tbertrifft die Ausbildung der Harzginge und damit die Harzerzeugung
selbst auch die weitesten der bislang bei P. elliottii beobachteten Kanile. Es ist ein
iiberzeugendes Bild echter Succinose. — Dariiber hinaus stellt sich die Frage: Ist es
ein Zufall, daB diese so auffillig gesteigerte Harzproduktion schlagartig einsetzt mit
der Bildung weiterer Jahresringe?

Figur 2, Tafel 20, liBt inmitten der Friihtracheiden sehr breiter Jahres-
ringe eine scheinbar vollkommen abweichende Harzkanalbildung erkennen. Das zen-
trale, von Harztropfen oder sehr angeschwollenen Sekretzellen erfiillte eigentliche
Ganglumen ist sehr klein. Der exzentrische Kranz der Geleitzellen und anomalen Holz-
parenchymzellen ist deutlich, wenn auch manche Zellen nicht scharf genug hervor-
treten. Im groBBen Feld der Umgebung dieses Harzkanals sind viele tracheidale Zellen
mit Harz erfiillt, verkient und im Alterungsprozef3 gebriunt. Der bemerkenswerte
GroBBenunterschied des eigentlichen Harzkanals im Vergleich zum Harzgang des vor-
angegangenen Priparates macht es sehr wahrscheinlich, da3 es sich hier um die Nihe
des blinden Endes eines Ganges handelt. Ganz gleich, ob man Wundreiz oder eine
Stoffwechselstorung als eine die Harzbildung auslosende Ursache annimmt — hier
hat die Reizung des Kambiums nicht mehr ausgereicht, einen Harzgang vollkommen
typisch auszubilden. Diese Erklirung wird durch zahlreiche Beobachtungen im Ver-
wundungsexperiment erhirtet. Im Bereich dieser Stelle des Harzganges fillt die Sto-
rung der radialen Anordnung der Gewebeelemente besonders auf. Sie ist zum Teil
im Kambium bereits anlagegemil3 bedingt, zum Teil aber auch durch den Infiltrations-
druck des im Uberflul erzeugten Bernsteinharzes hervorgerufen. Das ist deutlich in
der Bauchung des ganzen Gewebekomplexes in der tangentialen Richtung zu er-
kennen, wihrend die nach den Jahresringgrenzen unmittelbar anschlieBenden Radial-
reihen viel weniger aus ihrer eigentlichen Anordnung gedringt sind. Der Sto-
rungsimpuls hat also nur eine begrenzte Anzahl von Kam-
biumzellen getroffen und nur kurze Zeit gewirkt, so daf}
bald wieder die Bildung normaler Tracheiden einsetzte.
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Figur1l, Tafel 3, stammt von demselben Objekt wie die Figur 3,
Tafel 2 und zeigt eine entsprechende Hiufung der Harzkanile; diese lassen in
ihrem Innern feine, unregelmiBige Konturen erkennen, die man als Reste der Sekret-
zellen oder als Spriinge im ausgeschiedenen Harz deuten kann. Zweifelsfrei dagegen ist
der schmale Kranz dunkler Geleitzellen, der jeden Harzgang nach dem hellen Inneren
zu und gegen das Felderwerk der Tracheiden abgrenzt. Quer durch die Mitte des Ge-
sichtsfeldes zieht sich eine breite Zone zerstorten Gewebes: der Fraf3gang einer In-
sektenlarve. Grof3e, unregelmiBlige Felder von FrafBiresten, Kotballen und Mulm (siehe
auch Seite 109) liegen in dem im Bilde hellen Harz. Dieses hat seinerzeit in noch
fliissigem Zustand den Fraf3gang erfiillt. DaB dieser fein sduberlich an den Harzkanilen
vorbeifiihrt, ist nicht zufillig, vielmehr Gkologische GesetzmiBigkeit. Dafiir konnten
wiederholte Beobachtungen gesammelt werden. In besonders bezeichnenden Fillen
lagen die Harzvorginge vollkommen unversehrt inmitten von Fraf3resten und Mulm,
von den Insekten bzw. den Larven beim Fraf3 sorgfiltig ausgespart, um die Mund-
werkzeuge nicht zu verkleben.

Selbstverstindlich war die im Kambium erfolgte Anlage der zahlreichen Harz-
ginge unabhingig von einer Reizwirkung der Fralverwundung an dieser sichtbaren
Stelle. Wohl aber liegt die Moglichkeit einer Fernwirkung auf die entsprechende
Kambiumstelle in idlteren Ast-, Zweig- oder Stammstiicken nahe. Die starke Ver-
biegung der radialen Tracheidenreihen und der Markstrahlen spricht fiir einen ganz
erheblichen Druck des Harzes. Da das Gewebebild keinerlei Merkmale eines bei der
Konservierung bereits abgestorbenen Holzes enthilt, gehort das Insekt bzw. die Larve
nicht zur Gruppe derer, die erst totes Holz befallen. '

Um den histologischen Aufbau eines normalen Harzganges genauer darzutun
und die Verhiltnisse bei den Bernsteinkiefern zweifelsfrei sicherzustellen, wird in der
Figur4, Tafel 2, im Querschnitt durch das Holz von Pinus elliottii ENGLM., ein
Harzkanal aus dem jiingsten Jahresring gezeigt.

Entsprechend der tropischen, sehr frohwiichsigen Art sind die Gewebeelemente
grof3 und damit fir das Studium viel besser geeignet als die der meisten unserer hei-
mischen Pinus-Arten. Am auffilligsten sind die wahrhaft riesigen, iiberaus zartwan-
digen Sekretzellen. Sie waren im Leben mit Harz und geformten Inhaltsstoffen, deren
Koagulat noch jetzt zu erkennen ist, so reich gefiillt, daf3 sich ihre wurspriingliche
Papillenform durch Beriithrung der erst freien Flanken deformiert hat. Aber die Ver-
grofBerung der Sekretzellen ist noch nicht so weit fortgeschritten, daf3 nicht ein achsial
gestreckter, zentraler Hohlraum, der eigentliche Harz, kanal“, erhalten geblieben wiire.
(Das ausgeschiedene Harz muflte bei der Herstellung des Dauerpriiparates heraus-
gelost werden.) Alles spricht dafiir, daB3 diese primire Gewebeliicke ihre Entstehung
einem schizogenen Prozef3 im frithesten Jugendzustand verdankt. — Die Geleitzellen
sind sehr schmal und umgeben die Sekretzellen i. a. nur in einem einzelligen, schmalen
Ring. Eine Ausnahme macht nur die dem Markstrahl gegeniiberliegende Stelle. Hier
finden sich einige grofle, anomale Holzparenchymzellen, prall mit Inhaltsstoffen ge-
fullt. Im Verlauf der senkrechten Erstreckung der achsialen Harzkaniile lehnen sie sich
oft abwechselnd rechts und links an einen Markstrahl an. Denn die Markstrahlhthe ist
begrenzt, und die Zufithrung der Assimilate zu den Geleit- und Sekretzellen muf3
iiber die Markstrahlparenchymzellen von der Rinde her erfolgen. Nicht in jedem Quer-
schnitt gibt es eine Verbindung des Harzganges mit einem Markstrahl zu sehen.

Auch in den Querschnittsbildern unserer Bernsteinkiefern sind alle diese histo-
logischen Einzelheiten sehr wohl zu erkennen:
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Harzginge im gesunden Holz zeigen deutlich nach dem Ganglumen hin
papillés vorgewdlbte, sehr diinnwandige Sekretzellen und den dunkelbraunen Ring
parenchymatischer Geleitzellen, die im einzelnen aber nicht mehr erkennbar sind. Diese
sind zum Teil umgewandelte, diinnwandige Tracheiden, zum anderen Teil echte
Parenchymzellen eines anliegenden Markstrahls. Sekretzellen und Geleitzellen sind
auch physiologisch voneinander verschieden, wie die Studien an rezenten Arten er-
weisen. Dariiber wird an anderer Stelle berichtet werden. Diese scharfe Trennung
der den Harzgang aufbauenden Zellarten schwindet aber unter der Wirkung einer
Wundsetzung in unterschiedlich starkem MaBe. Die weiteste Abwandlung liegt im
~anomalen Holzparenchym“ dann vor, wenn es zur Ausbildung von eigentlichen
Sekretzellen und eines echten schizogenen Harzkanals iiberhaupt nicht mehr kommt,
sondern nur noch ,,Geleitzellen® vorhanden sind. Nach H. CoNwENTZ ,,ist das Innere
der anomalen Holzparenchymzellen mehr oder weniger mit Harz erfiillt. Spiter wird
die Membran angegriffen und allmihlich aufgelost. Auf diesem Wege bilden sich im
Holz der Bernsteinbiume auch lysigene Harzbehilter aus®. Hier liegt nach CoNweNTZ
die Quelle der Bildung besonders grofler Succinitstiicke innerhalb des Gewebes. In
der vorziiglich klaren Abbildung 2 seiner Tafel 6 sind zwar riesengrof3e, harzhaltige
Zellen iiberzeugend abgebildet; aber es liegt nicht ein einziger Anhalt fiir einen Auf-
16sungsprozef3 der Membranen oder der Verschmelzung kleinerer Zellen vor. Im
AnalogieschluB3 zu rezenten Kiefern nach Verwundung handelt es sich in dieser Ab-
bildung um hypertroph aufgebauchte Holzparenchymzellen, nicht um Zellfusionen.

Dariiber hinaus legt H. ConweNnTz in der Abbildung 4 seiner Tafel 15 ein ,ab-
normes Holzparenchym* vor, das sogar die Gestalt eines vollen Ringes hat. Hier zeigen
sich ganz offenbar eine vollstindig verharzte Rindenzone und eine Schlauben-
bildung, ausgedehnt iiber das ganze Zweiglein. Es handelt sich aber nicht um eine
Verkienung des Holzes. Die so gleichmiiflige Abhebung der Rinde vom Holzkérper
durch eine michtige Harzbank kann hier nicht auf einer rein physikalischen Spreng-
wirkung ausflieBenden Harzes beruhen. Es liegt das Ergebnis der harzigen Degene-
ration der gesamten Kambialzone vor. —

Der genaue Aufbau eines normalen Harzganges rezenter Kiefern wurde erst
durch A. TscuircH (1889) und E. Muencu (1923) bekannt. — H. ConwenTz konnte
somit nicht ohne eigene, ausgedehnte histologische Untersuchungen die Erklirung der
fossilen Harzginge auf die Befunde an rezenten Fohren stiitzen. Noch viel weniger
waren Unterschiede zwischen normalen und anomalen Harzgingen zu vermuten. So
darf es nicht wundernehmen, da3 H. CoNweNTz in der Deutung seiner Beobachtungen
der Harzgiinge fehlging: Es liegen keine Thyllenbildungen vor, wie er annahm! Es
handelt sich um echte Sekretzellen.

Nach all dem sind die auffilligsten Bauelemente des Kiefernholzes die Harzgiinge.
Ihr Erhaltungszustand ist selbst in ein und demselben Einschluf3 recht verschieden.
Diese Tatsache findet sich aber bereits bei der Untersuchung von Frischmaterial jetzt-
zeitlicher Arten, ist also kein Spezifikum der Bernsteinkiefern und ist auch nicht an
den ProzeB der Fossilierung gebunden! Liegt ein gesundes Holz der Bernsteinkiefern
vor, das durch sehr gesteigerte Harzproduktion sich selbst im lebensfrischen Zustand
zur Einbettung in das fliisssige Harz brachte, so besitzt das Gewebe naturgemif keine
Trockenrisse, die Jahresringe sind nicht verzogen, die gelben Harzginge sind nicht
mit einer dunkelbraunen, meist strukturlosen ,, Tapetenschicht” ausgekleidet, sondern
die Geleitzellen sind oft noch als schmale und verschieden hellbraun gefirbte Elemente
gut erkennbar, und in das goldgelbe Harz ragen noch die iiberaus zarten Hiute der
eigentlichen Sekretzellen hinein. Ja gelegentlich finden sich Harzkanile im Querschnitt,
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in denen man zentripetal gerichtete, verschieden braun geténte und begrenzte Harz-
fliisse glaubt unterscheiden zu konnen. Es sind dies Bilder (Fig. 3, Taf. 20), wie sie
vom rezenten Material nicht gewonnen werden konnen, denn bei ihm tritt bei der
Herstellung frischer Schnitte i.a. Verschmierung durch das flisssige Harz ein. Wird
aber das Holz konserviert, um lesbare Schnitte zu erhalten, so wird das Harz extra-
hiert. Dagegen stellt das Bernsteinharz ein nicht zu iiberbietend giinstiges Fixierungs-
mittel fiir alle Feinheiten im Aufbau des Harzspenders dar. Trotzdem gelingt es aus
den oben angefiihrten Griinden nur selten, die bogig verlaufenden, flachen Geleitzellen
so genau zu beobachten, wie sie die typischen Harzginge rezenter Kiefer charakte-
risieren. — Vergleicht man die Durchmesser normaler Harzkanile von Pinus elliottii
EncLM. (Geleitzellen-Mantel nicht mitgemessen) mit denen der frohwiichsigen Form
von Pinus succinifera (Conw.) emend., so sind diejenigen der Slash Pine immer noch
ca. /s grofler. Die Messungen erfolgten bei beiden Arten an Harzkanilen mit maxi-
maler Weite, nicht in der Nihe blinder Endigungen.

Im fossilen Material finden sich auch Harzgiinge, bei denen ein mehr oder weniger
regelméfiger Ring der feinen Geleitzellen und Sekretzellenreste im Harz ,,schwimmt®.
Es handelt sich um durch starken HarzfluB aus dem Gewebeverband heraus-
geschwemmte Zellringe oder -lagen, gewil3 nicht um ein bei der Pridparation ge-
bildetes Kunstprodukt. Denn auch dieses Gewebebild kann man bei verschiedenen
rezenten Arten in der Nihe stark harzender Wunden beobachten. Der Endzustand
dieses Prozesses findet sich in jenen Priparaten, die der Figur1l, Tafel 20, ent-
sprechen, wo Geleit- und Sekretzellen ganz offenbar herausgespiilt sind. —

Will man nicht die Hypothese A. TscHircH’s annehmen, derzufolge das Harz in
einer ,resinogenen“ Membranschicht der Sekretzellen entstehen soll — und dagegen
stehen nunmehr unmittelbare Beobachtungen —, so mufl man mit einer Diffusions-
fahigkeit des frischen Harzols durch die so sehr diinnen Hiute dieser Zellen rechnen.
In der Figur 1, Tafel 16,scheint in der Tat eine Diffusion von Stoffen
vorzuliegen, die aus dem Innern der Zelle oder ihrer Membran stammen. Hier sind
Sekretzellen eines waagerechten Harzganges (tangentialer Schnitt) durch stromendes
Harz6l aus ihrem Verband herausgelost worden. Im Original heben sich vom gelben
Untergrund des Harzes die rotbraun gefirbten, besonders dunkel konturierten Zellen
des Schwemmgutes scharf ab. Die isolierten oder noch in kleineren Gewebefeldern ver-
einigten Zellen haben einen rotbraunen Hof gebildet. Diese bezeichnende Farb-
tonung 4Bt mit einiger Berechtigung vermuten, daf3 die abdiffundierenden Stoffe oxy-
dativ gewirkt haben. Bezeichnend fiir diesen Vorgang will auch der Umstand er-
scheinen, daf3 manche dieser Sekretzellen durch Verlust des osmotischen Druckes un-
regelmifig verformt, zum Teil wie eingedellt sind. —

6. Die Tipfelung der Quertracheiden

Figur2, Tafel 3, stammt von einem anderen Objekt. Es ist ein Querschnitt
durch ein charakteristisches, aber wohl schon im getrockneten Zustand in das Bernstein-
harz eingebettetes Holz und zeigt die Tiipfelung der Quertracheiden der Markstrahlen.
Diese Tiipfel sind im Mittelfelde des Bildes und an beiden seitlichen Riindern als
runde und spaltformige, helle Locher in drei Markstrahlen gut zu sehen. Bei genauer
Beobachtung sind die groBBen Tiipfellocher der waagerechten Zellmembranen von
den sehr viel kleineren der senkrecht-radialen Membranen zu unterscheiden. Diese Fest-
stellung ist zweifelsfrei, da in den Quertracheiden (wie noch dargetan werden wird)
die Zackenmembranen, die eventuell Schwierigkeiten bei der Deutung des Bildes



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 39

bereiten koénnten, fehlen. — Die Unschirfe des Tracheidenfeldes erklirt sich zum Teil
aus dem durch den Austrocknungsprozel3 beeintrichtigten Erhaltungszustand des Ob-
jekts, zum anderen Teil aus dem Umstand, dal3 die Aufnahme scharf auf die sonst
schwer zu beobachtenden Markstrahltiipfel eingestellt ist.

7. Die Markkrone

Vollkommene Zweigstiicke mit gleichzeitig erhaltenem Mark, Holz und Rinde
sind im typischen Brack nur sehr spirlich erhalten. Fanden sie sich einmal, sc war oft
die Markkrone, regelmiflig auch die primire Rinde vom Holz infolge von Schrump-
fungserscheinungen des besonders saftreichen, jugendlichen Gewebes getrennt.

Zuweilen gelang es, im Lackfilm des Zweigquerschnittes den gesamten stern-
férmigen Markkronenschnitt zu isolieren. Aber nur sehr selten ist der Gewebeaufbau
der Markkrone der Bernsteinkiefern in einem Priparat in allen Einzelheiten genau
zu lbersehen. Das primire Parenchym ist felderweise stark gebriunt, wobei es dahin-
gestellt bleiben muf3, ob diese Erscheinung auf einem Nachdunkeln des reichen organi-
schen Zellinhaltes oder auf einer Verfirbung des infiltrierten Harzols oder auf einer pri-
miren Gewebe-Differenzierung wie bei Pinus oocarpa ScHIED. beruht. Nur wenn eine
Harzdurchtrinkung ,,von innen heraus® stattgefunden hat, der Zweig also nicht nur
von auflen von Harz umflossen und von der Peripherie her durchsetzt wurde, liegt
ein Objekt vor, in dem die Markkrone ohne gréBere Stérungen erhalten blieb. Da es
gelang, einige solcher Inklusen zu finden, deren parenchymatischer Markkern relativ
guten Erhaltungszustand zeigte, darf mit einer Konservierung von Zweigen im fri-
schen Zustand gerechnet werden. Sie hat ihre tiefste Ursache in der allgemeinen
Fihigkeit der Parenchymzellen der Pinus-Arten, in mehr oder weniger ausgeprigtem
MaBe Harzol produzieren zu konnen. Diese Anlage findet sich besonders eindrucks-
voll verwirklicht in den Zellen des anomalen Holzparenchyms, in den Parenchymzellen
der sekundiren Rinde innerhalb der Kambialzone und in der anschlieBenden, noch
nicht ausdifferenzierten, jiingsten Rindenzone. Wenn auch an besonders gut erhaltenen
Stellen der Markkronenpriparate die sehr zartwandigen Grundgewebezellen beacht-
lich groBle Einschliisse fithren, die vielleicht ehedem Stirkekomer (oder Tropfen zer-
setzten Plasmas) gewesen sind, so eignen sich auch diese Felder der Markkrone zur
bildlichen Wiedergabe nicht. Mehrere Male konnte beobachtet werden, wie Insekten-
larven gerade das nahrhafte und leicht verdauliche Parenchym der Markkrone eines
Zweiges unter peinlicher Vermeidung der ersten Holzringe mit ihren zahlreichen Harz-
gingen ausgefressen hatten. Der entstandene Hohlraum war dann mit Harz erfiillt, in
dem Wolken aufgelésten Kotes und Fraf3splitter schwammen. — In Mitteleuropa gibt
es in den Markkronen junger Kieferntriebe lebende Bastkifer, den kleinen und grofBen
»Waldgirtner”, Blastophagus minor Hartic und Bl. piniperda LiN., welche die dies-
jahrigen und vorjihrigen Triebe durch das Ausfressen gerade des Markzylinders zum
Absterben bringen. Es ist sehr wohl vorstellbar, da3 diese zur Gruppe der Borken-
kifer zihlenden Insekten oder ihre Verwandten verhingnisvolle Schidlinge auch der
Bernsteinkiefern gewesen sind. Bei der Kleinheit dieser Kifer (3,5—4,8 mm) ist es
nicht ausgeschlossen, daf ein gliicklicher Fund eines Imagos in der zerfressenen Mark-
krone den schliissigen Beweis erbringt. Borkenkifer i. w. S. sind als Inklusen bereits
seit dem Beginn des vorigen Jahrhunders gefunden worden. — Bei Zweigen mit
intaktgebliebener, aber freigelegter Markkrone traten die Sickerwisser der Lagerstitten
durch die nicht mit Harz erfiillten, gerade hier sehr zahlreichen Interzellularen und
die durch Verwesung entstandenen Gewebeliicken ein. Die Faulschlammwisser fithrten
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zur Ausscheidung von Schwefelkies, der sich auch in der Markkrone sehr oft in Mengen
findet.

In Figur 2, Tafel 4, dem Querschnitt eines Zweigleins von Pinus mon-
tana M., ist die Sternfigur der Markkrone zu erkennen, wobei sich das primire Mark
so verteilt, da3 das Erstlingsholz bogig in das Markparenchym eingesenkt erscheint.
Im entsprechenden Priparat von Pinus succinifera (Conw.) emend. ist dieses Gewebe-
bild noch schirfer dadurch ausgeprigt, daB3 ein begleitender bogiger Rif8 lings der
Trennungszone des Markgewebes vom Felde der Erstlings-Tracheiden eingetreten ist.
Sodann ist im rezenten wie im fossilen Objekt (Fig. 1, Taf. 4) besonders auffillig, daf3
in den ersten Jahresringen die Anzahl der Harzginge ganz betrichtlich groBer ist als
spiter. Die relative Hiufigkeit und die ungefihr normale Grofle dieser Harzginge
fallen genauso auf wie die zum Teil durch Harz ausgefiillten radialen Spalten, die auf
Trocknungsrisse in den zarten, mehrschichtigen, harzenden Markstrahlen zuriick-
zufiihren sind (im Bild hell). Der histologische Aufbau dieser ersten Harzginge scheint
schon vollkommen dem Typ zu entsprechen. Anomales Holzparenchym aber fehlt.

Zur Erklirung der Hiufigkeit der Harzginge in den ersten Jahresringen, die bei
allen untersuchten rezenten Fohrenarten (wie bei den Bernsteinkiefern) zu beobachten
ist, kann eine unmittelbare Reizwirkung auf Grund einer Wundsetzung nicht
dienen. Da diese Hiufigkeit fiir die Gattung Pinus ganz allgemein giiltig ist, kann man
auch fiir die Bernsteinkiefern nicht mit einer Fernwirkung eines Wundreizes
auf das Erstlingsholz des Zweigleins rechnen. Es miissen vielmehr spezifische, physio-
logische Bedingungen der Gattung vorliegen. Um sie zu erkennen, sind schon seit ge-
raumer Zeit vergleichende experimentelle Untersuchungen angesetzt. ’

8. Die primidre Rinde von Zweigen

Unter den Zweigholzern wurden auch einige mit gut erhaltener primirer Rinde
gefunden. Im besten Objekt war diese allerdings durch eine dicke Harzbank, die nach-
weislich im Bereich der noch schmalen sekundiren Rinde gebildet worden war, vom
Holzkérper getrennt. Es lag ein fiir sein Alter von wenigstens 17 Jahren sehr
diinner Zweig mit regelmidBig engen Jahresringen vor. Dieser geringen Wuchs-
freudigkeit entspricht auch die Langlebigkeit der primiren Rinde. Denn sie ist durch
die Harzbank als Ganzes abgehoben und zeigt an keiner Stelle Verkorkung oder Alte-
rungsspriinge. Die Moglichkeit, daBB die primire Rinde schon wesentlich friither als
nach ca. 17jihriger Lebenstitigkeit geschlossen vom Holzkérper abgesprengt worden
sei und demnach mit ihm nicht ungefihr gleichaltrig sein konnte, findet in den Pri-
paraten keine Stiitze.

In Figur 4, Tafel 4 (leider durch einige bei der Priparation entstandene
Gasblasen des Lacklosungsmittels gestort) sind die bogigen, tangential gestreckten,
braun gefirbten Parenchymzellen zum Teil zu strukturlosen Bezirken zusammen-
gedriickt, zum Teil aber sind die Zellen im mikroskopischen Bilde noch im einzelnen
gut erkennbar. Sie lassen sogar noch dunkelbraun gefirbte Einschliisse erkennen. Diese
diirfen mit gutem Recht im Analogieschlul zu dem entsprechenden Gewebe rezenter
Kiefern als hier reichlich vorhandene Stiirkekorner angesprochen werden. In der Rich-
tung zum Holz schlieB8t die sekundire Rinde an. Sie wird in besonders gut gelungenen
Filmen des Radialschnitts im Wechsel von Siebzellenpaketen mit noch kleinzelligen
Kettenparachymzellen-Lagen sichtbar. Beide Bauelemente treten trotz ihrer Zartwan-
digkeit deutlich hervor und stiitzen die Ansicht, da3 die Harzbankbildung nicht sofort
mit der ersten Anlage der sekundiren Rinde, sondern erst spiter erfolgt ist.
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Am auffilligsten sind die riesigen, in tangentialer Richtung verzogenen, pri-
miren Harzkanile. Thre Zahl betriigt fiir den ganzen Bereich 16, ist also erheblich.

Figur5, Tafel 4, gibt einen einzelnen dieser Harzkanile bei stirkerer Ver-
grofBerung wieder. Er zeigt — wie die Harzgiinge des Holzes — die typischen Sekret-
zellen in ihrer dem Kanal-Lumen zugewandten, hier stum p f papillésen Gestalt. Die
Schnittdicke liBt leider Einzelheiten der primidren Rinde nicht mehr erkennen, aber
die in der linken oberen Ecke des Bildes erfallite grofle, helle Harzwolke spiegelt die
Durchdringung des Gewebes mit Bernsteinharz wieder.

Um die entsprechenden Verhiltnisse an jetztzeitlichen Fohren zum Vergleich
heranzuziehen, sei Figur 1, Tafel 5, der Querschnitt durch ein 7jihriges Zweig-
lein von Pinus resinosa AIr., vorgelegt. Welch weitgehende Ubereinstimmung in Ge-
stalt, Verteilung, ja auch GréBe der Harzkanile! Und doch welcher Unterschied in der
Art des Holzaufbaus! In bezug auf die im Querschnitt elliptische Form der Harzkaniile
der primiren Rinde konnte man der Ansicht sein, da3 diese durch die tangentiale
Dehnung, hervorgerufen durch das sekundidre Dickenwachstum, bedingt sei. Dem-
gegeniiber ist aber zu betonen, daB8 es auch lebende Pinus-Arten gibt, in denen die
Harzkanile der primiren Rinde auch im fortgeschrittenen Alter rund-zylindrisch sind.
Es liegt also eine charakteristische Arteigentiimlichkeit vor, die bei Beriicksichtigung
ausgedehnterer Untersuchungen (in Verbindung mit anderen Kriterien) die Diagnose
der Bernsteinfohren noch schirfer zu fassen erhoffen 1iBt. Auch die Anzahl der Harz-
kanile in der primiren Rinde ist anlagemiBig bedingt und erfihrt keine nachtrigliche
Vermehrung! Wie folgender Vergleich der Zahl und der GrofBe der Harzkanile in der
primédren Rinde zeigt, liegen artspezifische Merkmale vor:

Pinus resinosa Arr.: Harzkanile sehr gro3 und trotzdem zahlreich,
Pinus glabra Wavrt.: Harzkanile nur ungefihr 6 insgesamt,

Pinus canariensis L.: die nur zwerghaft kleinen Harzkanile sind zudem noch sehr
selten,

Pinus serotina Micux.: Harzkanile fehlen vollkommen.

Danach erscheint auch von dieser Beobachtung aus die Vermutung wohl be-
griindet, da3 es innerhalb der Gattung Pinus Arten gibt, die aus erbbedingten Griin-
den normalerweise mehr als andere zur Harzbildung disponiert sind — daf3 die eigent-
liche Wurzel der Harzungsfihigkeit im Stoffwechsel-physiologischen liegt und daf3
Wundreiz zwar recht auffillig, aber doch nur sekundir die ins Riesige steigerungs-
fihige Succinose rezenter Fohrenarten auslost. Das gilt auch fiir die Bernsteinkiefern.

9. Zusammenfassung (Kap. II, A)

Im Laufe der Arbeit konnten 23 Holzproben des Bracks eingehend untersucht
werden, deren Querschnittfilme klare und zur photographischen Wiedergabe geeignete
Gewebebilder ergaben. Dazu kommen sehr zahlreiche Beobachtungen an zum Teil
vortrefflich diinnen FraBsplittern aus Bohrgingen von Insekten bzw.ihren Larven.
Wenn auch dieses Material, gemessen an der Grof3zahl der iiberlieferten, der For-
schung aber nicht zuginglichen Inklusen noch immer nicht erheblich ist, so diirfte
es doch mehr als ein Mosaik zufilliger Einzelbilder ergeben, selbst wenn man die
Méoglichkeiten des individuellen Schicksals jedes einzelnen Stiickes von der Entstehung
bis zum Tage seiner Erforschung in Rechnung stellt.

1. Der Querschnitt erweist die meisten Objekte als zum Teil mehr als 20jdhrige
Zweige, von denen in einer nicht unbetrichtlichen Anzahl (8) die Markkrone er-
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halten ist. Ein einziger Zweig aber nur ist im Querschnitt vollkommen und enthilt
Mark sowohl wie Rinde mit der ersten Korklamelle (alte, sekundire Rinde und
Borke von Asten bzw. Stimmen werden weiter unten behandelt). Ein anderes
Objekt entstammt wahrscheinlich dem Splint eines Stammes, denn die sehr zahl-
reichen Markstrahlen zeigen auf groflere Erstreckung parallelen Verlauf und keine
Konvergenz.

An kennzeichnenden Einzelheiten des Kiefernholzes konnten zweifelsfrei fest-
gestellt und mikrophotographisch belegt werden:

a)

b)

d)

e)
f)

Die charakteristische Zusammensetzung der Jahresringe, gelegentlich auch von

Jahresringsegmenten (ist allerdings nicht ausschlieBlich bezeichnend fiir die

Gattung Pinus) aus Friith- und Spitholztracheiden.

Die Verinderlichkeit der Jahresringe. Sie ist in Abhingigkeit von Umwelt-

bedingungen bei rezenten Arten bekannt. Soll eine GesetzmifBigkeit aus fos-

silem Material abgeleitet werden, muf3 daher mit der groBten Zuriickhaltung

geurteilt werden. — Es findet sich:

(1) Holz mit sehr schmalen, relativ regelmiflig aufgebauten durchschnitt-
lich 10 Zellen in einer Radialreihe zihlenden Jahresringen mit sehr
gering entwickeltem Spitholz, das oft bis auf 1—2 Zellen reduziert ist.

(2) Holz mit unregelmiBiger aufgebauten, in der Gesamtzahl der Zellen je
Radialreihe schwankenden Jahresringen (bis iiber 30 Zellen) mit relativ
erheblichem Spitholz (ca. 5 Zellen je Reihe).

Beide Holzarten haben aber praktisch dasselbe Zellenverhiltnis von Friih-
holz : Spétholz und die bereits von H. CoNwenTz beobachtete schwache
Ausbildung der Membranen besonders der Spitholztracheiden. So wird
man zur Annahme neigen, daf3 es sich um klima- und bodenbedingte Ent-
wicklungsdifferenzen ein und derselben Baumart handelt.

Die nur schwach entwickelten (oder sekunddr nur wenig verdickten)
Tracheiden-Membranen. Sie sind nicht zu erkliren mit einer eventuellen Zu-
gehorigkeit des Holzes zur Wurzel, mit ,Zersetzungsprozessen® (wie es
H. ConwenTz versucht), als Sekundirreaktion nach einem starken Verwun-
dungsreiz, als Ergebnis des Fossilierungsprozesses im Bernsteinbalsam als
,,LOsungs“mittel.

Vielmehr sprechen alle Beobachtungen dafiir, da3 es sich um ein vielleicht
durch Klima und Boden zugleich bedingtes Spezifikum der Bernsteinkiefern
handelt. Im Gegensatz zu H. CoNnweENTz, der wenigstens ,,ganz vereinzelt“
Objekte fand, in denen die Spitholztracheiden normal verdickte Membranen
hatten, konnte in dem der vorliegenden Arbeit zugrunde liegenden Material
nicht ein einziges Holz dieses Aufbaus gefunden werden.

Die Tiipfelung der Radialwinde, besonders der ersten Friihholztracheiden des
Jahresringes.

Gelegentlich die einfache Tiipfelung der Quertracheiden der Markstrahlen.
Die Bauelemente der Harzgiinge. Es gelingt hiufiger, die eigentlichen Sekret-
zellen in besonders schoner Fixierung als Papillen zu beobachten, wihrend der
schmale, meist tiefbraune Kranz der Geleitzellen nur selten Einzelheiten zeigt.
Die Anlehnung dieser Geleitzellen an Markstrahlparenchymzellen ist auffillig.
In keinem anderen Gewebeteil des Holzes (wohl aber noch in der gesamten
Rinde) kann die fixierende Eigenschaft des frischen Bernsteinharzes in so
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iiberzeugender Weise dargetan werden wie in den Sekretzellen der Harzginge.
Diese Fixierung ist jeder an rezentem Material anwendbaren Methode zum
Studium des Harzungsprozesses weit iiberlegen. Die Hidufung fast normaler
und normaler Harzginge 143t darauf schlieBen, daf3 diese untersuchten Zweig-
stellen nicht in unmittelbarer Wundniihe gelegen haben, sondern daf3 nur noch
eine Wundreiz-Fernwirkung erkennbar ist.

g) Das anomale Holzparenchym. In stark harzenden Ast- und Zweigstiicken fand
es H. ConweNnTz sehr ausgedehnt. Im Inklusenmaterial des Verfassers ist diese
Gewebekomponente nur schwach, in manchen Stiicken gar nicht entwickelt. Die
Bildung des anomalen Holzparenchyms in groflen tangentialen Platten erheb-
licher Dicke kann an rezenten Arten nach tiefgreifender Verwundung experi-
mentell hervorgerufen werden. Daraus ist zu schlieBen, da3 in den unter-
suchten Zweigen der Bernsteinkiefern intakte, nicht wundnahe Stellen zur Be-
obachtung kamen.

h) Der Aufbau der mehrstrahligen Markkrone und des ganz jugendlichen Holz-
kérpers ist bei Pinus succinifera (Conw.) emend. derselbe wie bei rezenten
Kiefernarten. '

3. In Querschnitten durch einen 17jihrigen Zweig konnten in der noch intakten pri-
miren Rinde genau beobachtet werden:

a) Parenchym aus relativ groBen Zellen mit abgerundeten Begrenzungen, zahl-
reichen Interzellularen und mit geformten, groBkornigen Einschliissen, wahr-
scheinlich Stirkekornern, .

b) sehr groBe, im Schnitt tangential-elliptisch gestreckte, senkrechte primire Harz-
kanile, in denen die Sekretzellen besonders iiberzeugend in Erscheinung
treten. Die Zahl der Harzkanile betrigt auf der Gesamtperipherie 16.

c¢) Zahl und Art der Ausbildung der primiren Harzkanile in der primiiren Rinde
ist nach vergleichenden Beobachtungen an rezenten Kiefern art-spezifisch.

B. Der Radialschnitt

Bei holzanatomischen Untersuchungen ist der Radialschnitt i.a. und bei Koni-
feren im besonderen am aufschluBlreichsten. Fiir die Gattung Pinus sind die Fragen
des Baues der Quertracheiden und die Art der Tiipfelung (Zahl, Grof3e und Gestalt)
der Kreuzungsfelder der Markstrahlparenchymzellen mit den Friihholztracheiden sogar
bis zu einem gewissen Grade von art-diagnostischem Wert. Dieser sollte aber nicht
iiberbetont werden, denn auch die Kreuzfeldtiipfelung unterliegt bei manchen Arten
einer beachtlichen Variation, und diese steht offenbar im Zusammenhang mit derjenigen
der Jahresringweite, ist also letzten Endes auch von duBleren Faktoren abhiingig. Die
Erwartung, bei Pinus succinifera (Conw.) emend. wiirde die radiale Schnittrichtung
weitere wesentliche Einzelheiten {iber den Aufbau des Holzes erbringen, hat sich in
dem erhofften Ausmaf3 leider nicht erfiillt.

1. Wechsellagerung von Frith- und Spédtholz

Der im Querschnitt gut zu verfolgende Wechsel von Friihholz und Spitholz kann
im Radialschnitt nur dann sicher beobachtet werden, wenn der Film auf groBere
Erstreckung ein und dieselben Markstrahlen in ungestérter Ausbildung zeigt. Nur
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dann verlduft der Schnitt in genau radialer Richtung, und es liegen keine projektiven
Verzerrungen vor. Solche Filme lassen sich aber nur selten gewinnen. Figur 2,
Tafel 5, zeigt ein offenbar gesund entwickeltes, aber nicht mehr lebend zur
Einbettung gelangtes Holz. Auf den ersten Blick scheint eine Gruppe typischer Jahres-
ringe erkennbar zu sein, die zudem iiber alle bisher beobachteten MafBle hinaus weit
wiren und fiir eine frohwiichsige Kiefernart sprechen ‘wiirden. Aber bei genauerer
Betrachtung des Originalpriparates wie auch der Figur 2 und 3, Tafel 5 (mit der
Lupe!) zeigt sich der Irrtum: Verschieden dicht auf dem Lackfilm haftende, achsiale
Gewebezonen und gleichsinnig verlaufende Geweberisse tiuschen breite Jahresringe
vor. In Wirklichkeit ist die Zuwachsstreifenbildung durchaus nicht so markant, wie auf
den ersten Blick erscheinen will. Sie ist im Gegenteil stellenweise mit Sicherheit iiber-
haupt nicht auszumachen. Das wiederum entspricht auch den im Querschnitt ein-

deutig erkannten Verhiltnissen: Ein- und zweizellige Spitholzringe konnen sich im
Radialschnitt kaum scharf abheben. —

Figur 3, Tafel 5, von einer anderen Stelle desselben Objektes erweist noch
deutlicher, daB3 die Inkluse als Ganzes bereits im Trocknungszustande zur Einbettung
gelangte. Denn bei stidrkerer VergrofBerung zeigen sich die ersten Folgen der Ein-
trocknung vor allem in der Auflésung der primiren Membran-Strukturen, wobei aber
wenigstens im unteren Bildteil die behoften Tiipfel doch noch relativ gut erhalten
sind. (Lupenbetrachtung!) Uber die Mitte der linken Bildhilfte zieht ein ungefihr
10 Zellen hoher Markstrahl mit auffillig gut erhaltenen Zellmembranen.

Ein anderes Objekt lieferte die Figur 1, Tafel 6. Das Gewebe ist durch
die Sprengwirkung tropfig-fladig eingeflossenen und dann erstarrten Harzes zerrissen.
Im vorliegenden Bilde sind wegen dieser Stérungen Jahresringe nicht mehr zu er-
kennen. Aber im Original tritt in benachbarten Stellen ganz herrlich die Wechsellage-
rung zwischen gelbem Friihholz und orangerotem Spitholz hervor. Dabei zeigt sich,
daB3 die gelbe Firbung das freie Lumen der Friihholztracheiden, die orangerote Fir-
bung die Tracheiden-Membranen kennzeichnet. Auch hier sind die Jahresringe eng und
vor allem ist das Spitholz schmal. Es ist also das entsprechende Holz der charakteri-
stischen Querschnitte. mit den relativ diinnwandigen Spétholzzellen. Die Spreng-
wirkung des in und zwischen die Tracheiden vornehmlich des Friihholzes ein-
gedrungenen Harzes macht sich im besonderen dadurch bemerkbar, da3 meist gerade
iiber ihm die sonst sehr gut erhaltenen Markstrahlen unterbrochen sind.

Die Figur 2, Tafel 6, gibt die Tiipfelung der Lingstracheiden und den
iiberquerenden Markstrahl eines bereits so stark durch Trocknung zersetzten Holzes
wieder, da3 die Tiipfel nur noch als sehr gro3e Locher erscheinen. Ihre einreihige An-
ordnung und ihre Ausdehnung iiber die ganze radiale Zellbreite sind deutlich. An
anderen Stellen des Einschlusses wird das iiber 15 Zellen breite Friihholz scharf ab-
gesetzt gegen eine hochstens 5 Tracheiden breite Spitholzlage. Hier erweist die Spiral-
struktur der Tracheiden-Membranen des Friithholzes wie des Spitholzes den Trock-
nungsgrad. In diesem Zustand ist die Tiipfelung der Tracheiden wie der Markstrahl-
parenchymzelle nicht mehr erkennbar.

Lebensfrisch zur Einbettung gelangtes Holz zeigt dagegen die unversehrten
Tiipfel der Lingstracheiden des Friihholzes gleichmiBig in der ganzen Tracheiden-
linge in ihrer charakteristischen Ausbildung in der Aufsicht auf die radiale Zell-
membran in Gestalt zweier konzentrischer Kreise.

FaBt man die Beobachtungen iiber die Ausbildung der Jahresringe in den Radial-
schnitten zusammen, so ergibt sich eine Bestitigung derjenigen des Querschnittes:
Bilder von schmalen Jahresringen mit reduziertem Spitholz konnten im Radialschnitt
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wiedergefunden werden, wie — allerdings sehr viel seltener — solche mit wesent-

lich stirker entwickelten Jahreszuwachsstreifen. Aber eine Aussage iiber die relative
Hiufigkeit beider Gewebebilder lief3 sich nicht machen.

2. Die Markstrahlen

Wesentlich mehr Einzelheiten versprachen die Markstrahlen vor allem deswegen
zu erbringen, als sich (ganz iiberraschenderweise) i. a. die Radialmembranen ihrer
Zellen als stirker und gegen die Eintrocknungsprozesse widerstandsfihiger erwiesen
als die Membranen der Lingstracheiden. Diese Tatsache wiederholt sich in bezeichnen-
der Weise in den Rindenstrahlen. Es ist naheliegend, diesen Unterschied gegeniiber
den Lingstracheiden in chemischen Differenzen im Membranaufbau zu suchen. Ein
Hinweis in dieser Richtung ist auch die Beobachtung, daf3 die Lingstracheiden unter
sich liickenlos aneinander anschlieBen, wihrend zwischen den Elementen der Mark-
strahlen ein sehr ausgedehntes Interzellularen-System besteht.

Bei den einschichtigen, nicht harzenden Markstrahlen fillt zunidchst auf, daB3 im
Radialschnitt eine Unterscheidung von Markstrahlparenchymzellen und Quertracheiden
trotz groBter Bemiithungen an s e hr zahlreichen Priparaten mit gut erhaltenen Mark-
strahlen nicht moglich ist. Damit ist zugleich ausgesprochen: Quertracheiden mit
Zackenmembranen konnten nicht nachgewiesen werden. Wohl gelang es mehrere Male,
in den schriggestellten, tangentialen Membranen kleine einfache Tiipfel zu finden,
wodurch in der unmittelbaren Nachbarschaft eine Membranverdickung vorgetiduscht
werden kann. Aber die Ausbildung echter Zacken, wie sie den Radialwinden der
Quertracheiden vieler rezenter Kiefern eigen ist, fehlt. Dies ist zwar ein negatives,
aber beachtliches systematisches Merkmal der Bernsteinkiefern. Dabei ist zu betonen,
daB3 diese Feststellung bislang ausnahmslos gilt und daf3 damit auch von dieser Seite
her eine Unterscheidung verschiedener Bernsteinkiefern nicht méglich ist.

Ein Grof3film durch Altholz, der zum Beispiel der Figur 3, Tafel 6, zu-
grunde liegt, enthiilt unverhiltnismiBig hohe Markstrahlen. Sie zihlen im abgebildeten
Objekt mindestens 15 Zellen. Aber selbst in diesen hohen Zellpaketen lassen sich
auch bei direkter Beobachtung Parenchymzellen von Quertracheiden nicht unterscheiden.
Alle aufgewandte Miihe, im Radialschnitt wenigstens Markstrahl e n d zellen als typi-
sche Quertracheiden sicherzustellen, ist vergeblich geblieben. Nach unserer Kenntnis
des Holzaufbaus rezenter Kiefern ist aber damit zu rechnen, da3 wenigstens die obere
und untere Begrenzungsreihe eines Markstrahls aus tracheidalen Elementen besteht.
Wenn bei den Bernsteinkiefern trotz sorgfiltigster Beobachtung eines sehr groflen
Untersuchungsmaterials nicht in einem einzigen Falle Quertracheiden mit Zacken-
membranen sicher festgestellt werden konnten, so ist der Schluf3 auf das grundsitzliche
Fehlen dieser Art von Zellen naheliegend. Man konnte allerdings zuniichst noch die
Meinung vertreten, das Fehlen der Zackenmembranen beruhe auf einer wihrend der
Fossilierung stattgefundenen Auflésung der Zacken. Diese Ansicht konnte mit Hin-
weisen auf die in der Literatur geduferte Meinung begriindet werden, die Zacken
seien sekundir auf die Membran aufgesetzte Bildungen. Aber eine griindliche Nach-
untersuchung der Zellmembranen von Pinus nigra Arnorp mit Hilfe der verschie-
densten mikrochemischen Farbreagentien 148t ganz eindeutig erkennen, dafB3 die Zacken
nicht ,,aufgesetzt” sind und nicht aus anderen Stoffen bestehen als die Membranen der
Lingstracheiden und der Markstrahlparenchymzelle. Damit entfillt ein moglicher, be-
achtlicher Einwand gegen den Befund nur glatter Quertracheiden-Membranen bei
Pinus succinifera (Conw.) emend.
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Die bei der Mehrzahl der jetztzeitlichen F6hren ent-
wickelten Quertracheiden mit Zackenmembranen sind also
im iberkommenen Material der Bernsteinkiefern nicht vor-
handen. Ihre glatten Membranen unterscheiden sich viel-
mehr nicht von denen der Markstrahlparenchymzellen.

Zur Frage der Unterscheidung von Quertracheidén ohne Zackenmembranen von
Parenchymzellen im selben Markstrahl ist es nicht ohne Bedeutung, zu wissen, daf} zum
Beispiel bei Pinus strobus L. im Frischpriparat die beiden Zellarten sehr wohl diffe-
rieren (s. auch P. Grecuss 1955), im ungefirbten Dauerpriparat in Caedax aber die
Lichtbrechungs-Verhiltnisse so homogenisiert werden, da3 eine Unterscheidung der
glatten Quertracheiden von den Parenchymzellen nicht mehr sicher moglich ist. Da der
Lackfilm des Bernsteinholzes nicht nur in Caedax, sondern auch noch in den Lack ein-
gebettet, zudem noch =+ intensiv von Bernsteinharz durchtriinkt ist, darf es nicht
wundernehmen, daB3 bei Pinus succinifera (Conw.) emend. eine Differenzierung nicht
gelingen will. H. CoNnweNTZ dagegen vermochte in seinen Diinnschliffen die beiden
Bauelemente der Markstrahlen deutlich zu unterscheiden. ,,. . . aus der Tabelle er-
gibt sich, daB die Zusammensetzung der Markstrahlen aus Parenchymzellen und
Quertracheiden sehr ungleich ist.“ Dabei sollen von den Quertracheiden nur die den
Strahl begrenzenden die charakteristischen Zackenmembranen aufweisen. Betrachtet
man aber die von CoNweNTZz als Beleg beigegebenen Zeichnungen, so ist unschwer zu
erkennen, wie minimal und atypisch diese ,,Zacken“ eingetragen sind. , Jene Astholzer
mit Zackenmembranen der Quertracheiden habe ich erst nach sehr langem Sammeln
und aufmerksamem Untersuchen gefunden. Die meisten besitzen sie nur in schwacher
Ausbildung”. Man kann sich des Eindrucks nicht erwehren: Der Verfasser hat Kon-
zessionen an den damals vornehmlich oder ausschlieBlich bekannten Typ von Quer-
tracheiden gemacht.

Was zeigen nun die mehrschichtigen, harzenden Markstrahlen im
Radialschnitt? Sie fallen als solche iiberhaupt nicht auf! Die iiberaus zartwandigen
Sekretzellen und der eigentliche Harzkanal treten mit Deutlichkeit nicht in einem ein-
zigen Falle hervor. Das findet seine Erkldrung in dem Umstand, daf3 in dem in Succi-
nose befindlichen Holz die eigentlichen Sekretzellen und ihre Geleitzellen meistens
ausgeschwemmt sind. So muf3 ein solcher Markstrahl im Radialschnitt immer aus zwei
voneinander getrennt liegenden Teilen und einem mehr oder weniger breiten Zwischen-
raum bestehen. In stark harzendem Holz wird mit steigender Anzahl der mehrschich-
tigen Markstrahlen das Unterscheiden derselben von unverletzten einschichtigen Mark-
strahlen ganz unmoglich. Mit dieser Erkenntnis wird nicht nur das Fehlen einwand-
freier Beobachtungen harzender Markstrahlen im Radialschnitt erklirt, sondern dar-
iiber hinaus schwindet immer mehr die Hoffnung, im stark harzenden Holz iiberhaupt
diese Strahlen finden zu koénnen. —

Eine nicht minder schwer zu l6sende Frage ist die nach der diagnostisch so wich-
tigen Kreuzfeldtiipfelung. Nur in den seltensten Fillen gelingt es, auf Filmen von
groBeren Holzeinschliissen die Form, Zahl und Gréfle dieser Membranbildungen zu
ermitteln. Denn meistens war das Holz bei der Einbettung bereits abgestorben oder
im Absterben. Damit reilen die feinen Hiute der einfachen wie der behoften Tiipfel,
und es entstehen im Bilde helle Locher auf gelb- oder braungeténtem Hintergrund.
Sie erlauben nur sehr bedingt, Riickschliissse auf die Verhiltnisse der urspriinglichen
Tiipfel zu ziehen. Doch soviel 148t sich bereits aus dieser Art von Objekten schlief3en:

1. Eine Tiipfelung der Markstrahlparenchymzellen zu den Spitholztracheiden
scheint ganz zu fehlen.
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2. Diejenige iiber den breiten Friihholztracheiden besteht i.a. nicht aus nur

einem einzigen groBen, zentral gestellten, runden oder schrigen elliptischen
Tiipfel.

3. Es miissen vielmehr urspriinglich in jedem Kreuzungsfeld mehrere meist mittel-
grof3e, kreisrunde Tiipfel vorhanden gewesen sein, die bei der durch Trocknung
hervorgerufenen Auflésung eine unregelmifBBig bogig begrenzte, helle RiBfigur
hinterlassen haben. (Fig. 3, Taf. 5 und Fig. 8, Taf. 6.) Dabei sind in den Kreuz-
feldkonturen noch Reste der schwach gefirbten Radialmembran verblieben.

4. Die unregelmifBige Riffigur liBt nicht auf das primidre Vorhandensein von vier
symmetrisch verteilten Tiipfeln schlieSen, wie sie fiir eine Grof3zahl rezenter Kie-
fern angegeben wird.

Scheiden durch diese Beobachtungen bereits eine ganze Reihe von Maglichkeiten
einer Zuordnung der Bernsteinkiefern in das System jetztzeitlicher Fohren aus, so
sind die bisher sichergestellten Merkmale noch immer nicht hinreichend fiir eine
geniigend einschrinkende Diagnose. Aber der Aufgabe kommt ein besonderer Gliicks-
umstand zu Hilfe in Gestalt von frisch im Harz konservierten FraBsplittern aus den
schon oben gekennzeichneten Bohrgingen von Insekten bzw. ihren Larven.

In einer Holzinkluse mit Bohrgang, Mulm und Nagesplittern (Fig. 4, Taf. 6) sind
bei genauer Betrachtung im intakten Kreuzungsfeld 2 bzw. scheinbar 3 mittelgrof3e
Tiipfel der hohen Markstrahlparenchymzellen gegen die Friihholztracheiden als jetzt
dunkelbraune, kreisrunde Flecken mit weiler Umrandung zu sehen. Diese Art der
Tiipfelung, wie sie nochmals in der Fig. 1, Tafel 7, im Zustand der beginnen-
den Auflésung gezeigt wird, ist die Regelform. Gegeniiber der GroBe der doppelt
behoften Tiipfel der Lingstracheiden im linken Priparatenrand (z. T. tangential ge-
troffen!) fillt die nur mittlere GréBe der einfachen Kreuzfeldtiipfel auf. Der ver-
schieden gute Erhaltungsgrad der beiden FraBsplitter erklirt sich ungezwungen damit,
daB3 derjenige der Figur 4, Tafel 6, gar nicht erst der zersetzenden Wirkung
des Mundspeichels des Insekts bzw. der Larve ausgesetzt gewesen ist, sondern so-
gleich in das flieBende Harz gelangt sein muf3. Der Splitter der Figur 1, Tafel 7,
dagegen hat der Zersetzung wenigstens kurze Zeit unterlegen, die geniigte, die ein-
fachen Tiipfel der Kreuzungsfelder, nicht aber die widerstandsfihigeren der behoften
Tiipfel der Lingstracheiden zu l6sen.

Vormehmlich wegen der unregelmifBigen Gestalt und der meist windschiefen Lage
der FraBsplitter ist die genauere Beobachtung der Kreuzfeldtiipfel bzw. ihrer Licher
recht schwierig und bedarf eines sehr breiten Untersuchungsmaterials. Auch bei den
feinsten FraB3splittern sind meist beide senkrechten Radialwinde der Markstrahlparen-
chymzellen erhalten. Nur durch minuziose Feineinstellung der mikroskopischen Optik
lassen sie sich in der Beobachtung voneinander trennen. Dann erst sieht man die
Tiipfel der einen Fliche ganz scharf, die der Gegenseite zugleich unscharf. Aber dies
Bild gelingt nur am Splitter, der lebensfrisch zur Einbettung gelangte. FraBsplitter mit
Mundspeichelwirkung und solche aus bereits abgestorbenem Holz, die nur noch Tiipfel-
locher enthalten, sind verstindlicherweise zur Entscheidung der Frage nach der
Anzahl der urspriinglichen Tiipfel im Kreuzungsfeld wenig geeignet. Aus den intakten
Kreuzfeldern liBt sich aber immer wieder erkennen, da3 auf jede senkrechte
Radialfliche zwei mittelgroBe, kreisrunde, gegeneinan-
der versetzte Tipfel kommen.
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Das ergibt allerdings nicht selten ein Bild, als ob es sich um vier symmetrisch zu-
einanderliegende Tiipfel handele. Ist die tangentiale Ausdehnung der Markstrahl-
parenchymzellen nur gering, das heif3t, liegen die beiden radialen Begrenzungsflichén
in nur sehr geringem Abstand voneinander, so kann auch die Zahl 3 vorgetiuscht
werden. Es hat iiberaus eingehender, immer wiederholter Beobachtungen bedurft, um
die urspriinglich mit ,2—4“ angesprochene Tiipfelzahl der Kreuzfelder auf 2 ein-
zuengen.

H. ConweNnTz (1890) findet nach seinen Diinnschliffpriparaten, daf3 die Radial-
winde der Markstrahlparenchymzellen in der Breite einer Tracheide in zwei Zeilen
iibereinander 4 runde oder etwas breitgezogene Tiipfel besitzen. Daneben kommen
auch hiufiger 3 vor. Ferner finden sich in einer Parenchymzelle nur 2 Tiipfel neben-
oder iibereinander. Endlich nimmt zuweilen ein einziger grofler Tiipfel von kreis-
rundem oder elliptischem Umfang mit aufrechtstehender Lingsachse die ganze Fliche
ein. Trotzdem der Autor bei Pinus laricio Poir. die Verinderlichkeit der Tiipfelart
und -zahl in einem einzigen Gewebeschnitt feststellen konnte, schlie3t er (S. 56): ,Man
konnte geneigt sein, die verschiedenartige Ausbildung des Strahlenparenchyms der
Bernsteinbdume dahin zu deuten, dafl man die Stiicke mit vorherrschend einzelnen,
groen Tiipfeln fiir Stamm- bzw. ilteres Astholz und die mit mehreren kleineren
Tiipfeln fiir jiingeres Astholz erklirt.“

Bei der immer wieder erneuten exakten Durchmusterung aller intakten Mark-
strahlen in den Radialfilmen des Holzes der Bernsteinkiefern fand sich schliefSlich ein
erstes Pridparat, in dem die Kreuzfeldtiipfelung in senkrecht aufeinanderfolgenden
Markstrahlen verschieden war. Die charakteristische Tiipfelung des Ast-
holzes bestand zwar auch hier aus zwei mittelgroBBen Tiipfeln, in benachbarten Strahlen
jedoch aus nur einem einzigen, grofen, kreisrunden, zentral gelegenen Tiipfel. — Diese
Feststellung auch am fossilen Material zeigt, daB die Zahl wie die Ausbildung der
Kreuzfeldtiipfelung keine artspezifischen Konstanten sind. Der Kreuzfeldtiipfelung
kommt nur als variations-statistisches Hiufigkeitsmerkmal eine grundsitzliche Bedeu-
tung zu, kann nur als solches als zuverliBliches systematisches Einteilungsprinzip
angesprochen werden und gewinnt daher besonders bei fossilem Untersuchungs-
material erst mit statistischer Sicherung Wert.

So darf im Falle der Pinus succinifera (Conw.) emend. die Moglichkeit nicht aus-
geschlossen werden, da3 bei weiterer Ausdehnung der Untersuchung Inklusen ge-
funden werden, an denen mit voller Sicherheit hiufiger andere Tiipfelverhiltnisse der
Kreuzungsfelder gefunden werden konnen. Nach dem heutigen Stande unserer Er-
kenntnisse jedoch scheint fiir die Bernsteinkiefern nur die Zweizahl kennzeichnend.

Versucht man auf Grund dieser Beobachtungen Pinus succinifera (Conw.) emend.
in das von H. MAYR (in C. A. ScaEnck 1939) nach xylotomischen Gesichtspunkten auf-
gestellte System der lebenden Féhren einzuordnen, so mufl man feststellen, daf3 dies
nicht gelingen will: Die Zweizahl der nur mittelgroBen Tiipfel der Kreuzungsfelder
und das gleichzeitige Fehlen der Zackenmembranen der Quertracheiden verhindern es.
Auch der modernste und umfangreichste xylotomische Atlas der heute lebenden Gymno-
spermen (P. GREGuss 1955) mit den Quer-, Radial- und Tangentialschnitt-Aufnahmen
fast aller rezenten Pinus-Arten klirt weder in bezug auf die Kreuzfeldtiipfelung und
die Quertracheiden noch auf das so schwach entwickelte Spitholz mit seinen wenig
verdickten Tracheiden-Membranen die Frage der systematischen Verwandtschaft von
Pinus succinifera (Conw.) emend. mit einer lebenden Species.

Es scheint so, daB3 Pinus succinifera (Conw.) emend. — wie von Anfang an zu
vermuten war — eine ausgestorbene Kiefern-,,art“ in gewissem Sinne eigener Prigung



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 49

darstellt. ,,Die“ Bernsteinkiefer ist der bisher einzige Vertreter einer besonderen Sek-
tion, die in der Kreuzfeldtiipfelung der Gattung Picea sehr dhnelt. Diese Tiipfelung
ist mit gutem Recht als ,,piceoid“ zu bezeichnen. Damit erhebt sich auch sogleich die
Frage, ob ein AnschluB der Bernsteinkiefern an noch iltere Fohren, zunichst der
oberen Kreide, oder gar ein phylogenetischer Zusammenhang der Gattungen Pinus
und Picea auf holzanatomischer Basis zu erschlieBen wire. Doch die Verfolgung dieser
Fragen geht iiber den Rahmen der vorliegenden Untersuchung weit hinaus. —

Im rechten Splitter der Figur 1, Tafel 7, sind in der dicken, radial-horizon-
talen Membran der obersten Markstrahlzelle zahlreiche Tiipfel in Gestalt von kanal-
artigen Durchbrechungen zu beobachten. Diese Porung, die den Markstrahlparenchym-
zellen ganz offenkundig fehlt, kennzeichnet diese Markstrahlzellen als Quertracheiden.

Sie lassen zudem aufs deutlichste das Fehlen zackenartiger Verdickungen der Radial-
Membranen erkennen. —

Uberschaut man noch einmal die Feinheiten des histologischen Aufbaus, welche
besonders auch die Nagesplitter zeigten, so kann man wohl sagen, daf3 gerade die
urspriinglich verachteten Bohrspine der FraBginge fiir die weitere Untersuchung ein
sehr geeignetes Objekt zu sein versprechen.

3. Die Harzkanile

Die Figuren5und 6, Tafel 6, von ein und derselben Inkluse geben in
einem auf lange Erstreckung genau radial getroffenen Film einen Harzgang wieder.
Er ist auf beiden Bildseiten (also ringsum) in weitlumige Tracheiden eingebettet,
wie es nach dem Holzquerschnitt zu erwarten ist. Dieser Harzkanal wurde also noch
wihrend der eigentlichen Hauptvegetationsperiode angelegt, nicht wie es bei rezenten
Kiefern im Normalfall ist, gegen Ende der Wadhstumszeit im Spitholz. Begleitendes
anomales Holzparenchym, das Kennzeichen von Harzkanilen nach Wundsetzung, fehlt.

Die rechte Begrenzung des Harzganges wird durch das dunkle Band der Geleit-
zellen gebildet, das auf der linken Seite nicht so ausgeprigt entwickelt oder erhalten
ist. Den urspriinglichen, zentralen Hohlraum mit den eigentlichen Sekretzellen fiillen
dicht aneinanderstoBende Harztropfen und -fladen aus. Vom selben Harzgang an an-
derer Stelle stammt Figur 6, Tafel 6. Hier treten diese Einzelheiten zwar deutlicher
hervor; sie lassen sich aber noch immer nicht so bis ins kleinste verfolgen, wie es bei
der Direktbeobachtung unter dem Mikroskop der Fall ist. Jetzt erweist sich die rechts
begrenzende, dunkelbraune Zone von der Stirke einer Friihholztracheide wirklich als
aufgebaut aus flachen, prismatischen Geleitzellen. Sie wurden auf der linken Seite
bei der Priparation als Ganzes herausgerissen und hinterlieBen damit einen ent-
sprechenden Spalt. Im Innermn des urspriinglichen Kanals sind neben ineinander-
geflossenen Harztropfen verschieden brauner Firbung hauchdiinne, deutlich begren-
zende Hiute der Sekretzellen zu erkennen. An manchen Stellen der Priparate (in den
Figuren nicht erfaf3t) iiberkreuzen Markstrahlen den Harzgang briickengleich.

Um all diese Befunde an Markstrahlen und Harzkanilen der Bernsteinkiefern
leichter lesbar und deutbar zu machen, werden entsprechende Aufnahmen von Pinus
strobus L. (Fig. 1, Taf. 8) und Pinus silvestris L. (Fig. 2, Taf. 8) vorgelegt. Dabei soll
im besonderen auf die Gestaltverschiedenheit der papillssen Sekretzellen und der
prismatisch langgestreckten Geleitzellen (in beiden Objekten), auf die glatten bzw. mit
Zackenmembranen versehenen Quertracheiden und auf die in beiden Fillen mit einem
einzigen, grofBen Tiipfel ausgestatteten Kreuzungsfelder hingewiesen werden.
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Zu der Figur 2, Tafel 8, ist noch zu bemerken, da3 die Zackenmembranen
der Quertracheiden in der photographischen Wiedergabe zum Teil ganz anders als
bei direkter mikroskopischer Beobachtung erscheinen. Nur im rechten Bilddrittel sind
diese Membranbildungen in der unteren Reihe der Quertracheiden als deutliche Zacken
anzusprechen, wihrend sich sonst starke Lichtreflexe an Stelle der Zacken finden. So-
dann ist noch zu betonen, da3 in anderen Species (z. B. bei Pinus palustris MILLER)
diese Zackenmembranen wesentlich weniger stark ausgebildet sind als zum Beispiel
bei unserer Pinus silvestris L.

In den fossilen Bernsteinkiefern treten verstindlicherweise die Gewebebilder nicht
in dieser Klarheit des rezenten Materials in Erscheinung.

4. Zusammenfassung (Kap. II, B)

1. Der Aufbau der Jahresringe im Radialschnitt bestitigt zwar die durch die Quer-
schnittsbilder gewonnene Vorstellung, ist aber nicht so klar erkennbar.

2. Lingstracheiden des Friihholzes lebend eingebetteter Inklusen haben einreihig
angeordnete, intakte, doppelt behofte Tiipfel, welche fast die ganze radiale Zell-
breite einnehmen.

3. Selbst in hohen und auf lange Erstreckung gut erhaltenen Markstrahlen ist eine
Unterscheidung von Markstrahlparenchym und Quertracheiden nicht moglich.

4. Damit mul3 (wenigstens vorldufig) mit dem Fehlen von charakterlstlschen Zacken-
membranen in den Quertracheiden gerechnet werden.

5. Der im Gegensatz zu den Membranen der Lingstracheiden gute Erhaltungs-
zustand der Radialmembranen aller einen einschichtigen Markstrahl aufbauenden
Zellen wurde regelmifBig beobachtet. Er ist so auffillig, da3 ein Unterschied in
der chemischen Natur der Zellwinde wahrscheinlich ist.

6. Gut erhaltene mehrschichtige, harzende Markstrahlen konnten selbst in dem so
ausgedehnten Untersuchungsmaterial nicht ein einziges Mal gefunden werden.

7. Die gemeinsame Membran der Markstrahlparenchymzellen und der Friih-
tracheiden (das Kreuzungsfeld) besitzt i. a. z w e i mittelgrof3e, kreisrunde Tiipfel,
die am deutlichsten in frisch ins Harz eingebetteten FraBsplittern erkennbar sind.

8. Die Tiipfellocher trockenen Holzes lassen keinen sicheren SchluB3 auf GréB3e, Zahl
und Verteilung der urspriinglichen Tiipfel im Kreuzungsfeld wegen der die
diinnen Radialwinde schnell auflésenden Zersetzungsprozesse zu.

9. Auf weite Erstreckung genau radial getroffene Harzginge sind im Tracheiden-
gewebe eingebettet und gegen dieses durch eine schmale Kette dunkelbrauner
Geleitzellen abgegrenzt. Von den Sekretzellen mit ihren feinen, dunklen Hiuten
sind i. a. nur Reste erhalten. Sie liegen zwischen den tropfig-fladig erstarrten, ver-
schieden braungefirbten Harzfliissen.

C. Der Tangentialschnitt

Aus der Kenntnis der Quer- und Radialschnitte ist es grundsitzlich méglich, sich
ein Bild des riumlichen Aufbaus des normalen Kiefernholzes zu machen. So ist zu
erwarten, dafl der Tangentialfilm keine wesentlichen neuen Beobachtungen, sondern
nur noch eine Bestitigung und Erginzung der bislang gewonnenen Befunde bringen
wird. Fiir gesundes, normales Holz, soweit es sich nicht in Succinose befindet, ist dies



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 51

auch der Fall. Fir den eigentlichen Harzungsprozel aber konnten gerade in den
Tangentialfilmen besondere Einzelheiten beobachtet werden, die im rezenten Material
in solcher Klarheit nicht zu verfolgen sind. Die Einmaligkeit des Fixierungsmittels
erwies sich gerade bei jenen Inklusen, in denen das harzproduzierende Gewebe selbst
im frischen Zustand zur Einbettung gelangte. Als noch sehr viel aufschluBreicher
gerade in bezug auf den Harzungsvorgang sollte sich aber der Tangentialschnitt durch
die lebende Rinde zeigen. Doch davon an spiterer Stelle; zunichst die Darstellung des
Tangentialschnittes durch das Holz.

1. Lingstracheiden und Markstrahlen
im Succinose-Prozef

In Figur 3, Tafel 7, ist ein charakteristischer Tangentialschnitt mit sehr zahl-
reichen, meist einschichtigen, verschieden hohen Markstrahlen in einem Felde von
ungefihr gleich breiten, scheinbar relativ dickwandigen Tracheiden wiedergegeben. Bis
auf eine einzige Holzzelle am linken Bildrand sind alle anderen weitlumig. Die Zell-
breite in tangentialer Richtung ist groBBer als die Erstreckung in radialer. Ein Vergleich
dieser Figur mit derjenigen der Tafel 6 (Fig. 3) bei derselben Vergréflerung und mit
dem Querschnitt Figur 5, Tafel 1, ergibt eine gegenseitige Bestiitigung der Zelldimen-
sionen. Im Tangentialschnitt sind nur bei Direktbeobachtung an besonders giinstigen
Stellen (nicht aber in der vorliegenden Aufnahme) Tiipfel in der Radialwand zu sehen.
Auch erscheinen im Bilde die Zellwinde iiberraschend dick. Beides — Fehlen der Tiipfel
und Stirke der Membranen — scheint in das bisherige Bild des typischen Tracheiden-
feldes nicht zu passen. Beide Beobachtungen erklidren sich aber zwanglos aus der Pri-
parationstechnik: Aus Griinden der Membranfestigkeit rei3t der Lackfilm in den Radial-
winden in der Zone des geringsten Widerstandes, das heif3t durch die Reihe der iiber-
einanderliegenden Tiipfel und verhindert damit ihre Erhaltung an diesen Stellen
(s. dagegen Fig. 2, Taf. 7). Die wechselnde Dicke der Tracheiden-Membranen, wie sie
besonders eindrucksvoll in der linken Bildhilfte erkennbar ist, beruht gewif3 nicht auf
einem (partiellen) Quellungs- oder Zersetzungsvorgang. Dagegen spricht der stellen-
weise sehr gute Erhaltungszustand der primidren Membranlamelle und der sekundéren
Auflagerungsschichten. Hilt man sich aber das Raumbild der im Querschnitt 4-, (5-)
oder 6seitigen Tracheidensdulchen vor Augen, so wird klar, da3 die tangentiale Auf-
sicht auf die Sdulen k an t e n stirker sein wird als im Schnitt durch die freien Flichen.
So 16sen sich die anfinglich bei der Betrachtung des Tangentialschnittes aufgetretenen
Schwierigkeiten, die ganz gegen jede Erwartung entweder ein weitlumig-dick-
wandiges Frithholz ader ein dickwandig-weitlumiges Spitholz vortiuschen!

Von den zahlreichen Markstrahlen ist nur ein einziger des unteren Bilddrittels
mehrschichtig und harzend. Alle anderen sind einschichtig und zugleich auch schmal.
Unter den hoheren Markstrahlen finden sich sehr zahlreich solche, deren diinnwandige
Parenchymzellen ,,eingezogene“ seitliche Membranen erkennen lassen. Bei genauerer
Beobachtung und im Vergleich mit den Markstrahlen jetzt lebender Fohren ergibt sich:
Diese Eindellungen werden durch gegeniiberliegende Tiipfel bedingt. Sie treten bei
direkter Betrachtung des fossilen Materials noch deutlicher als im Bilde hervor. Es
sind die Tipfel der Kreuzungsfelder. An lebenden Objekten kann man unabhingig
von der Kiefernart wihrend der Vegetationszeit Protoplasten-Vorwolbungen durch
diese Tiipfel in die Nachbartracheiden als Ausdruck stark erhéhten Turgors fast regel-
mifig beobachten. Die in den Bernstein-Inklusen erkannten Eindellungen dagegen
sprechen fiir einen Protoplasten-Schwund, wobei es hier aber noch dahingestellt

ik
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bleiben muB, ob dieser ein Merkmal des Todes oder Ausdruck einer pridmortalen
Succinose ist.

Von den Markstrahlparenchymzellen sind die Quertracheiden sehr schwer, nur
gelegentlich, am ehesten noch als die im Schnitt ungefihr dreieckig erscheinenden
Endzellen mit dicker, unscharf begrenzter Membran zu unterscheiden. Aber eine bin-
dende Aussage iiber eine Differentierung der Markstrahlzellen 1dBt sich trotz aller
Bemiihungen, in dieser Frage Klarheit zu schaffen, nicht machen. Das mag unverstind-
lich erscheinen, bereitet doch die Unterscheidung der beiden Bauelemente des Mark-
strahls bei lebenden Kiefern keine grundsitzlichen Schwierigkeiten. Auch eine objektive
Feststellung iiber den Aufbau der 1- und 2zelligen Markstrahlen ist unmoglich, so klar
sich die Frage fiir rezente Pinus-Arten auch lost. (Hier sind es ausschlieflich Quer-
tracheiden.) Kontrolluntersuchungen am Holz von P. silvestris L. und P. elliottii
EnciM. haben gezeigt, dal3 eine GesetzmiBigkeit in der Verteilung der Parenchym-
zellen und Quertracheiden im Markstrahl nicht besteht. H. Conwentz (1890) hat in
seinen Schliffpriparaten eine deutliche Differenzierung der Markstrahl-Elemente
gesehen (und auch abgebildet), so dafl ihm sogar Beobachtungen iiber die zahlen-
miflige und raummiBige Verteilung moglich waren. Im Gegensatz dazu ist es im
vorliegenden Untersuchungsmaterial nicht gelungen, eine einwandfreie Unterschei-
dung der beiden Zellformen zu treffen. Die Tatsache, da3 es in manchen Objekten
des Bernsteinholzes groBe Felder mit vielen Markstrahlen gibt, in denen alle
Zellen gleichmiBig mit kriimeliger, oft harzdurchtrinkter Substanz erfiillt sind, spricht
dafiir, daB3 solche Schnitte durch funktionstiichtiges, vielleicht jugendliches Holzgewebe
gegangen sind. In gut erhaltenen Priparaten dieser Inklusen fiithren die Parachym-
zellen sogar noch Inhaltskorper, die den Eindruck entweder von wohlgeformten, festen
bzw. oligen Bestandteilen oder von Plasmakoagulaten machen.

Noch eine wesentliche Beobachtung allgemeiner Art an den Markstrahlen der
Figur 3, Tafel 7: Im Gegensatz zu Frischpriparaten und noch ausgespro-
chener zu Dauerpriparaten jetztzeitlicher Kiefern erscheinen viele Markstrahl-
zellen nicht zeichnerisch scharf konturiert (vgl. Fig. 1, Taf. 10), sondern plastisch-rdum-
lich als Kugeln oder Ellipsoide. Hier ist der Zellinhalt nicht mehr von wisseriger Phase
gewesen und allmihlich nach dem Tode von den Zellmembranen aufgesaugt worden,
sondern er war balsamischer Natur durch harzige Degeneration des Plasmas, nahm als
Ganzes kugelig-ellipsoidische Gestalt an und blieb in dieser Form als besonders wider-
standsfihig erhalten. In diesen Zellen liegt die erste Beobachtung harziger Entartung
des Plasmas von Parenchymzellen, die erste Stufe der Succinose, vor. Es scheint nicht
ausgeschlossen, einmal in einem besonders gut erhaltenen Film unter diesem Gesichts-
punkt die Entscheidung iiber die zellulire Zusammensetzung.der Markstrahlen treffen
zu konnen: Enthalten die mehr als 3 Zellen hohen Markstrahlen ausschlieSlich Paren-
chymzellen (wie es bei dem augenblicklichen Stande der Untersuchung scheint), so
wire zu erwarten, daf3 alle Zellen jedes Markstrahls plastisch gerundeten, harzigen
Inhalt fithren. Denn Quertracheiden sind urspriinglich ja ,leer”, das heiflt wasser- oder
lufthaltig und kénnen diese Prigung nicht erhalten. —

Figur 2, Tafel 7, von einem weiteren Objekt gibt das Bild eines kleinen
Feldes eines Tangentialschnittes bei starker VergroBerung wieder. An der unteren Bild-
kante erweist der in Succinose befindliche Markstrahl, daB3 die Schnittrichtung fast
genau tangential verliuft. Die mittlere Tracheide des Bildes zeigt sehr grof3e, doppelt
behofte Tiipfel in der Aufsicht auf die (hintere?) Tracheidenwand, zugleich aber auch
die Schnitte durch eine ganze Kette derselben gleich groflen und gleich gestalteten
Membranbildungen der senkrechten, ungefihr radialen Wand. Bei genauer Kenntnis
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dieser Tiipfel bei rezenten Fohren kann man in der Aufsicht sogar den ,,Hof* und
die nach links gedriickten SchlieBhiute erkennen! Die Zellmembran der Gegenseite ist
nicht ganz so scharf getroffen, erginzt aber das Bild. Es ist also das tiberraschende
Faktum festzuhalten, das auch die Tangentialmembran der Tracheiden so grofe
und so typisch ausgepriigte Tiipfel hat. Das ist fiir lebende Kiefernarten nicht charak-
teristisch und auch im Querschnitt des Bernsteinholzes nicht in Erscheinung getreten.
Tiipfel in den Tangentialwinden der Tracheiden finden sich vornehmlich bei solchen
Nadelholzern, denen tracheidale Elemente in den Markstrahlen fehlen (STRASSBURGER:
Lehrbuch der Botanik, 23./24. Aufl., S. 108, Jena 1947). Sollte fiir Pinus succinifera
(Conw.) emend. ein Zusammenhang der Tangentialwand-Tiipfelung mit dem (er-
wiesenen) Fehlen von Quertracheiden und der piceoiden Kreuzfeldtiipfelung bestehen?
Wire diese Merkmalkombination vielleicht ein Hinweis auf eine alte ausgestorbene
Pinus-Art, die noch Anklidnge an die Gruppe der Protopinaceen R. KRAUSEL’s zeigt? —

In derselben Figur 2, Tafel 7, fallen neben der schmalen Tracheide der
Mitte die beiden benachbarten Holzzellen als wesentlich breiter auf. Um eine Jahres-
ringgrenze kann es sich aus Griinden des Gewebeaufbau-Prinzips in Verbindung mit
der genauen Schnittrichtung nicht handeln. Vielmehr weisen die deutlich kleineren,
nicht genau in einer Reihe angeordneten Tiipfel, die man nicht sicher als behoft an-
sprechen kann, die Fliche der links anschlieBenden Tracheide als schrigradial gestellt
aus. Im selben Sinne ist auch die Unschérfe der links begrenzenden Zellwand anzu-
sprechen. —

Figur 4, Tafel 20, stammt von einem dritten Objekt und gibt iiber den
Gewebeaufbau hinaus einen Eindruck der Farbspiele im Bernstein. Leider ist
der Photofilm blaustichig und damit die Wiedergabe doch nicht ganz farbecht. Die
Radialwinde erscheinen im Schnitt dunkelbraun, das ihnen anliegende destrukturierte
Plasma bzw. der erstarrte Balsamflu3 heller braun, die diinnen Tangentialwinde in
der Aufsicht griinbraun (hier schligt die Blaustichigkeit des Photofilms durch). Bei
Direktbeobachtung des Originals sind die Gewebeteile in verschieden braunen Ténen
abgestuft. Dabei fillt auch in der Nihe der photographierten Stelle dadurch, daf3 der
Schnitt nicht mehr ganz tangential verlduft, die Nachbarschaft zur verharzenden sekun-
didren Rinde I auf. Im Farbbild ist also Friihholz in Kambiumnihe festgehalten. Es
ist iiberzeugend deutlich: Der Splint ist im Zustand echter Verkienung, das heifit, an
Ort und Stelle ist durch balsamische Degeneration des Plasmas aller lebenden Zellen
die allgemeine Gewebeimprignierung erfolgt — nicht durch Zuflul tropfig-fladigen
Harzes aus einem anderen Gewebeteil, wie es Figur 1, Tafel 6, zeigt. — An
mehreren Stellen sind die diinnen Radial-Membranen der breiten Tracheiden auf

lingere Erstreckung mit doppelt behoften Tiipfeln besetzt, die kettenartig unterein-
ander liegen.

Von den zahlreichen Markstrahlen sind im Bilde mehrere gut erhalten, besonders
ein unverinderter 6zelliger (am linken Bildrand unteres Drittel). Er zeigt die Succinose
wenigstens an drei vergroBerten, kugelig angeschwollenen, jetzt allerdings leeren
Parenchymzellen und zugleich die Tiipfelung der senkrechten und waagerechten
Radial-Membranen. Die drei iibrigen Zellen dieses Markstrahls haben noch Inhalts-
stoffe, die in der einen Endzelle dicht liegen und ehedem koérniger oder tropfiger
Natur gewesen sein werden. Auch in anderen Markstrahlen finden sich Zellen mit
braunem Inhalt, meist dicht geballt, manchmal aber auch in distinkten Korperchen.
Diese konnen sehr wahrscheinlich ehemals Stirkekormer gewesen sein. Es ist auffillig,
daB3 auch die Endzellen der Markstrahlen sehr oft Inhaltsstoffe fiihren. Das kann seine
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Begriindung in der Lage des Schnittes im lebenstiichtigen Splint haben, aber auch
ein neuerlicher Hinweis darauf sein, daf3 auch die Endzellen der Markstrahlen paren-
chymat6ser Natur sind. Eine Entscheidung ist auch hier nicht moglich. —

Das Bemiihen, in diesen Tangentialschnitten Markstrahlzellen mit deutlichen
zackenartigen Membranverdickungen zu erkennen, erwies sich als ergebnislos. Aber
das ist nicht allzu verwunderlich: In entsprechenden Schnitten durch lebendes Kiefern-
holz (selbst von einer so mit Zackenmembranen ausgezeichneten Art wie Pinus
silvestris L.) ist der einwandfreie Nachweis dieser Membranverdickungen ohne geeig-
nete Firbereaktion nur selten moglich. Diese Zacken sind im Radialschnitt bekanntlich
Schnittfiguren durch die in der Tangentialrichtung verlaufenden, sehr unregelmiBig
gebauten Lingsleisten und miiSten sich auch im Tangentialschnitt zeigen. — Bei den
Bernsteinkiefern finden sich vereinzelt auch in einfachen Markstrahlen und in den
Enden der mehrschichtigen Markstrahlen Zellen, die in ihrer ganzen Ausdehnung
braun gefirbt erscheinen und sich dadurch von den iibrigen abheben. Es ist der Auf-
blick auf eine meist schriggestellte Querwand einer Markstrahlzelle. Jedoch auch hier
ist eine sichere Entscheidung, ob eine Parenchymzelle oder eine Quertracheide vorliegt,
nicht zu erbringen. Die Wahrscheinlichkeit fiir eine typische Quertracheide ist aber
gering, denn normalerweise besitzen ihre Querwinde bei rezenten Arten fast regel-
miBig Tiipfel. —

Faf3t man alle im Farbbild und Originalpriparat zu beobachtenden Einzelheiten
zusammen: Nihe der Kambiumzone, Anschwellung der noch jugendlichen Mark-
strahlparenchymzellen und damit Weitung, ja Bauchung des gesamten Markstrahls,
die echte, primire Verkienung des Gewebes — so ergibt sich ein erstes Bild des
Splints im Zustand der Succinose. Dabei ist die wichtigste Erkenntnis, daf3 Paren-
chymzellen der einschichtigen Markstrahlen zu Sekret-
zellen geworden sind. Die Bildung des Balsams ist nicht
an die Sekretzellen der Harzginge gebunden! Die Erzeu-
gung des Balsams und damit spiter des Harzes kanndurch
Umstellung der Stoffwechselvorginge auch in den Paren-
chymzellen der einschichtigen Markstrahlen erfolgen!
Damit wird das Problem der Succinose zu einem stoff-
wechsel-physiologischen von sehr komplexer Natur.

2. Der fortgeschrittene Succinose-Prozel}
im Holz

Figur 1, Tafel 9, stammt von einer anderen Inkluse und gibt von einem
dickeren Film sowohl das Bild intensiverer Harzerzeugung wie zugleich auch fort-
geschrittener Gewebezersetzung wieder. So zeigt die Aufnahme in der linken, oberen
Ecke das Gebiet einer riumlichen Harzwolke mit verschwommenen Konturen, wie sie
fiir den ,,flomigen“ Bernstein charakteristisch ist. Dann fillt in der unteren Bildhilfte
ein michtiger mehrschichtiger, harzender Markstrahl auf, dessen zentraler Kanal im
Schnitt kreisrund erscheint, aber keine Sekretzelle mehr erkennen liBt. Es handelt sich
also auf Grund des im Schnitt nicht elliptisch verformten Harzkanals um ein bereits
formstarres Gewebe aus Altholz, nicht um noch in gewissen Grenzen plastisch-jugend-
lichen Spint. Die Sekretzellen sind seinerzeit durch den stromenden Balsam heraus-
geschwemmt worden. Die groBBe Gewalt des in das vielleicht in Zersetzung geratene
Gewebe eingeflossenen Harzes zeigen die groflen, hellen mit Harz erfiillten, schizo-
genen Gewebeliicken des linken Bildrandes. Hier hat der Druck des flieBenden Harzes
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streckenweise die Tracheiden voneinander getrennt und ihnen damit einen atypischen,
gebogenen Verlauf gegeben. Es handelt sich also um eine zweite Art der Harz-
imprégnierung, um diejenige durch flieBenden Balsam nicht nur unmittelbar am Ort
seiner Entstehung. Diese grobere Art der Verkienung setzt natiirlich die primire vor-
aus und beide gehen funktional und rdumlich ineinander iiber. — Der allgemein
schlechte Erhaltungszustand des Gewebes ist auffillig und spiegelt sich in den zwar
dicken, aber unscharfen, schwarzen Membranen der Lingstracheiden wie der Mark-
strahlzellen wieder. Moglicherweise hat die Harzimprignierung erst bereits in Zer-
setzung begriffenes Holz mit gelockertem Membrangefiige getroffen, wie es aus meh-
reren Stellen der Figur zu vermuten ist. Die recht storenden schwarzen Felder des
Bildes sind auf dem Lackfilm unregelmiflig haften gebliebene dichtere Gewebestellen.

Aus dem mehrere Quadratzentimeter grolen Film desselben Objektes konnte von
einer in bezug auf die Markstrahlen besonders gut erhaltenen Stelle Figur 2,
Tafel 9 gewonnen werden. Ein harzender Markstrahl ist offenbar in voller Funk-
tion von der Einbettung durch das selbst erzeugte Harz ,,iiberrascht” worden. Der zen-
trale Harzgang hat im Schnitt (wie an anderen funktionstiichtigen Objekten meist auch)
elliptische Gestalt bei hochgestellter Liingsachse und ist mit goldgelbem Harz erfiillt.
Nur geringe Reste der urspriinglichen Sekretzellen sind noch erhalten geblieben. Die
Mehrzahl dieser Zellen ist aber aus dem primiren Verbande bereits herausgeschwemmt.
Auch die oben und unten anschlieBenden Parenchymzellen sind in die Harzproduktion
einbezogen, wie ihr blasig aufgetriebener Inhalt und die gelbe Harzfarbe zeigen. Im
unteren Felde des Markstrahls ist das Zellgefiige nicht sicher zu deuten. Dafiir tritt die
FlieBbewegung des erstarrten Balsams eindringlich hervor. Zwischen dem zentralen
Harzraum und der ersten groBen Parenchymzelle liegen zwei, durch dunkler getontes
Harz unregelmifBig verformte Geleitzellen. Die beiden unteren Endzellen — die eine
von ihnen mit aufgerissener Tangential-Membran — sind nicht mit autochthon ent-
standenem, auftreibenden Harz erfiillt, konnten demnach tracheidaler Natur sein.
Eine endgiiltige Entscheidung ist aber nicht méglich.

Im oberen Markstrahl-Felde sind mehrere Einzelheiten gut zu beobachten. Zu-
nichst liegen dem zentralen Harzgang vier verschieden gestaltete, diinnwandige Zellen
unmittelbar oder mittelbar an. Ihre feinen Membranen zeigen in ihrem bogigen Ver-
lauf den hohen Binnendruck an. Es sind Geleitzellen; sie entsprechen denen des
unteren Feldes. Um — etwa durch Harzimbibition — aufgequollene Zellmembranen,
die zwischen sich Tiipfel lassen wiirden, kann es sich besonders nach der Direktbeob-
achtung nicht handeln. — In der Richtung auf das obere Markstrahlende zu folgen
vier weitere, hellgelbe, harzerfiillte Parenchymzellen, von denen die erste weitaus am
groften, die zweite am kleinsten ist. In den trennenden, starken, horizontal-radialen
Membranen sind sehr deutlich die charakteristischen groBen Tiipfel zu beobachten.
Ohne genaue Kenntnis rezenter Kiefernarten wiirde ein Erkennen dieser Membran-
bildungen zweifelsfrei nicht moglich sein. In den beiden letzten Zellen des Feldes ist
die Harzbildung noch nicht so weit vorgeschritten. Der urspriingliche plasmatische In-
halt hat das gelbe Harz vor allem in der Nihe der Zellwand verdunkelt. An diesen
Zellen sind die Tiipfel der senkrecht-radialen Membranen durch die Gestalt des ent-
sprechend verformten harzigen Zellinhalts zu erkennen.

Der herrliche Erhaltungszustand dieses harzenden Markstrahls bezeugt, wie hier
der ProzeB der Succinose in seinem bezeichnenden Hohepunkt sich selbst so gut
fixiert hat, wie es die beste Priiparationsmethode an rezentem Material nicht vermag.
In den an den Markstrahl angrenzenden Lingstracheiden verraten kleine Tropfen be-
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reits nach Braun gedunkelten Harzols den Ubertritt des Balsams in das benachbarte
Gewebe — den Beginn der sekundiren Verkienung.

Der Aufbau der harzenden Markstrahlen einer Fohrenart in bezug auf die zahlen-
miflige Zusammensetzung und die riumliche Verteilung der zur Harzbildung fihigen
Zellen des Zentralfeldes ist einer gewissen Variation fihig. Nur eine Beobachtung
wiederholt sich immer wieder: Es kommt nie zur Ausbildung eines anatomisch oder
physiologisch abgesetzten Mantels von Geleitzellen um die innersten Sekretzellen
herum. In der Richtung des in tangentialer Ebene horizontal liegenden Durchmessers
des eigentlichen Harzkanals grenzt dieser direkt an die Lingstracheiden an. Niemals
konnten an dieser Stelle Geleitzellen festgestellt werden. Das ist ein grundlegender
Unterschied gegeniiber einem normalen, senkrechten Harzgang mit seinem charakteri-
stischen Kranz prismatischer, schalenférmig-bogig begrenzter Geleitzellen. Dariiber hin-
aus zeigen auch die iibrigen Parenchymzellen des harzenden Markstrahls keine scharfe
gestaltliche Differenzierung, wenn der Harzbildungsproze3 fortgeschritten ist. Jede
dieser Parenchymzellen ist im Prinzip fihig, die Funktion der Sekretzellen zu iiber-
nehmen.

So bilden die Parenchymzellen der mehrschichtigen
Markstrahlen den zweiten Schwerpunkt der Succinose.

Diese Erkenntnis in vorliegender Form zu gewinnen, ist durch die sich gegen-
seitig erginzenden Untersuchungen rezenter Pinus-Arten und der Bernsteinkiefern
moglich geworden. Dabei geben die Bernsteinpriparate die verschiedenen, vorziiglich
konservierten Entwicklungsstadien der Markstrahlen wieder, wihrend diejenigen der
jetztzeitlichen Kiefern einen Einblick in den Chemismus erméglichen. —

8. Der Succinose-Proze3 der Harzkanile

Die folgenden Ausfiihrungen iiber die anomale Harzung im Holz konnen leider
nicht durch photographische Mikroaufnahmen in wiinschenswerter Weise unterbaut
werden. Denn wegen der grof8en Differenzen der optischen Verhiltnisse zwischen den
Zonen der zarten Sekretzellen und den meist dichten Tracheiden-Binken sind die Auf-
nahmen zur Reproduktion wenig geeignet. —

Stammt ein EinschluB8 aus Wundnihe mit verkientem Holz, so ist es nicht erstaun-
lich, daB3 man hier auch Filme gewinnen kann, die durch die Zone der anomalen
Harzginge mit ihrem anomalen Holzparenchym gehen. Dann ist immer (auf
nicht selten sehr lange Erstreckung) eine mehr oder weniger breite, achsiale Zone
sehr zartwandiger, hellgelber Zellen mit fast regelmiBig vorhandenem, groflen Zell-
kern charakteristisch. Es sind Sekretzellen. Sehr oft liegen sie scheinbar liickenlos an-
einander und lassen keinen echten Harzkanal zwischen sich frei. Aber die bogige
Begrenzung dieser Sekretzellen muflte doch — ridumlich gesehen — zwischen ihnen
Interzellularen bilden, die dann durch das austretende Harz erfiillt worden sind. So
kann man auch im Tangentialschnitt die schizogene Entstehung des eigentlichen Harz-
ganges beobachten. Das Erkennen eines schmalen Mantels echter Geleitzellen in
diesem Harzungsfeld will aber nicht gelingen. Offenbar kommen sie in der typischen
Weise nicht zur Ausbildung. Dafiir begrenzt aber eine Zone anomaler Holzparenchym-
zellen mit senkrecht zur Lingserstreckung gestellten Quermembranen das Gebiet der
eigentlichen Sekretzellen. Diesen folgen weiterhin Biindel normaler Lingstracheiden.
Geht der Schnitt durch ein besonders ausgedehntes Harzungsfeld, so wechseln hell-
gelb leuchtende Zonen von Sekretzellen mehrmals * regelmiBig ab mit verschieden
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breiten, immer aber durch dunkelbraun gefirbte Membranen gekennzeichneten
Tracheiden-Gebieten.

Ein iiberzeugendes Priparat des stark sezernierenden Epithels eines normalen
Harzkanals kann in den Figuren 3 und 4, Tafel 9, vorgelegt werden. Von den
an den Basisflichen der Sekretzellen liegenden grofBen, braunen Zellkernen ist aller-
dings kein einziger im photographischen Bilde sichtbar, da nicht auf diese eingestellt
wurde. Davon abgesehen aber, sind alle anderen Einzelheiten mit wiinschenswerter
Klarheit zu erkennen: die Papillenform der Sekretzellen, ihre hauchfeine Membran,
die Ausbauchung des Papillenkopfes, in verschiedenen Zellen noch die dunkel ge-
tonten Plasmareste bzw. gebriuntes Harz und nicht zuletzt der groBe, freie Raum
zwischen den beiden gegeniiberliegenden Feldern der sezernierenden Zellen — der
eigentliche Harzkanal.

Das den Abbildungen zugrundeliegende Priparat gewinnt noch dadurch an Wert
und Uberzeugungskraft, daf3 dieser gut entwickelte und gut erhaltene Harzgang auf
iiber 2 (!) em zu verfolgen ist. Dabei ist an mancher anderen Stelle das sehr schmale,
einzellige Band der schalig gekriimmten Geleitzellen auf beiden Seiten gleichzeitig
gut erhalten. An wieder anderen Stellen schwimmen im breiten Gang auch schon los-
geloste Geleitzellen.

Im Anblick der wohl uniiberbietbaren Giite der natiirlichen Bernstein-Fixierung
ist es am Platze, noch einmal der Frage nach der Entstehung und Ausscheidung des
frischen Balsams nachzugehen. Die iiberaus feine Haut der sezernierenden Papillen
zeigt bei der einen und anderen Zelle feinste Punktierung, die die Moglichkeit einer
sehr feinen Porung offenlift, eine andere Sekretzelle hat in ihrer Haut eine groflere
Stelle besonderer Zartheit; aber auch nur eine Andeutung einer Zonierung, wie sie bei
der Annahme einer resinogenen Schicht nach A. TsCHIRCH zu erwarten wire,
fehlt. Bei der Feinheit der Wand ist es auch nur sehr schwer vorstellbar, wie schnell
die Substanz dieser theoretischen resinogenen Schicht nach ihrem Verbrauch als Balsam
vom Zellinnern ersetzt sein miiflte. Letztlich kime es doch auf eine Diffusion unter
gleichzeitiger chemischer Wandlung hinaus. Mit dieser Betrachtung fillt zwar der
Begriff TscHIRCH's endgiiltig, aber die Vorstellungen iiber den Sezernierungs-Prozef3
haben sich geklirt: Die Sekretzellen des Harzganges der Figur4,
Tafel9, zeigen aufs deutlichste, dal der Balsam im Innern
der Papillen erzeugt wird. Er gelangt in einer fiir die zarte
Zellhaut permeablen Form durch diese in das eigentliche
Ganglumen, wobei es durchaus denkbar ist, dafl zwischen
der chemischen Natur des Balsams im Innern der Zellen
und derjenigen im Gang ein gewisser Unterschied besteht,
wie ein solcher bekanntlich zwischen diesem diinnfliissigen Stoffgemisch und dem
erstarrten Harz auch vorhanden ist. Die grofle Labilitit der den Balsam zusammen-
setzenden Verbindungen ist wohlbekannt.

4. Die Bindung des Succinose-Prozesses
an parenchymatische Gewebeelemente

Es besteht also in bezug auf den histologischen Aufbau des normalen Holzes
wie auch auf die Gewebereaktion nach Wundsetzung zwischen der friihtertiiren
Pinus succinifera (Conw.) emend. und den jetzt lebenden Pinus-Arten kein grund-
sitzlicher Unterschied. Gegeniiber dieser erstaunlichen, relativen Konstanz der anato-
mischen (und damit wahrscheinlich auch physiologischen) Beziehungen iiber mehr als
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50 Millionen Jahre fehlte jedoch bis jetzt ein begriindeter Hinweis auf das Spezifi-
sche der Bernsteinkiefern, nimlich ein anatomischer Beleg fiir den besonders ge-
steigerten Proze3 der Harzung. Aber bei genauerer Betrachtung ist diese Tatsache
doch nicht verwunderlich. Es ist nicht gut vorstellbar, da3 ein im normalen, gesunden
Zustand bei allen Pinus-Arten trotz aller Querverbindungen zwischen senkrechten und
waagerechten Harzgingen doch begrenztes Kanalsystem so grofe Mengen vor-
gebildeten Harzes durch Verwundung einfach ,auslaufen” lassen kann. Der weit-
aus grofite Teil des Holzkorpers (die Gesamtheit aller Alt-Tracheiden) kommt weder
fiir die Bildung noch fiir die Speicherung ,,disponiblen“ Harzes in Betracht. Die Harz-
speicherung im Vorgang der Verkienung ist gewif3 sekundir und anomal. So konzen-
triert sich das Hauptaugenmerk in der Frage der Harzbildung auf die lebenstiichtigen
Parenchymzellen der verschiedensten Art. Neben den Sekretzellen und Geleitzellen des
eigentlichen Harzganges und zusitzlich des anomalen Holzparenchyms im verkienten
Holz sind es die lebenden Elemente der Markstrahlen, die festgekeilt zwischen den
toten Tracheiden liegen. Ist also das Holz als Ganzes bei der Harzproduktion in
nennenswertem Ausmal beteiligt, so spielen hier neben den eigentlichen Harzgangzellen
auch die parenchymatischen Markstrahlzellen und die anomalen Holzparenchymzellen
eine wichtige Rolle, selbst wenn man dies im anatomischen Bilde nicht unmittelbar er-
kennen kann. Ja, die Annahme hat Berechtigung, daf3 letztlich gerade diese mit den
senkrechten Harzkanilen vielfach verbundenen Markstrahlparenchymzellen durch
zugeleitete Assimilate und Steuerungsstoffe die Quellen des Harzungsprozesses
sind. Es besteht ein Stoff- und Energiegefille von den intakten, wenigstens zu ge-
wissen Zeiten des Jahres mit Reservestoffen reich beladenen Markstrahlen beider Arten
zu den Geleitzellen und Sekretzellen der senkrechten Harzkanile iiber die Stufen einer
auBerordentlich intensiven chemischen Reduktion. Den Endzustand stellen die Terpene
dar, die wichtigsten Bausteine der Harze. Geweckt wird dieser Stoffwechselproze3 nach
Verletzung durch die Wirkung von Wundhormonen. Zugleich erfolgt durch sie auch
eine Umstellung der Gewebebildung des Kambiums in der Richtung auf die Anlage von
zusitzlichen und abweichend gebauten Harzgéingen mit anomalem Holzparenchym in
den Harzungsfeldern. Die Beobachtungen bei planmiBig durchgefiihrten, sehr aus-
gedehnten physiologischen Experimenten an mehreren, auch subtropischen Kiefern
sollen spiter an anderem Orte mitgeteilt werden. An dieser Stelle darf aber nochmals
darauf aufmerksam gemacht werden, daB3 bei Pinus succinifera (Conw.) emend. die
parenchymatischen Elemente des Holzkérpers kaum einen histologischen An-
haltspunkt zeigen, der in die Richtung iibermiBig vermehrter Harzproduktion weist.
Das Bernsteinproblem, als eine gegeniiber den lebenden Fohrenarten besonders ver-
stirkte Succinose, erscheint aus der Anatomie des Holzes allein nicht erklirbar. Damit
konzentriert sich das Interesse ganz auf das Studium des physiologischen
Experimentes und der lebenden Rinde.

5. Gewebebilder von FraB3splittern

In Parallele zu der Figur 4, Tafel 6 und der Figur 1, Tafel7, geben die
Figuren 5 u. 6, Tafel 9, von zwei anderen Inklusen FrafB8splitter im Tangential-
schnitt wieder. Gestochen scharf erscheinen die Feinheiten der Objekte. Der erste
»Schnitt“ (Fig. 5, Taf. 9) geht durch breitzelliges Frithholz und erfaf3t einen Teil eines
besonders hohen Markstrahls mit 11 Zellen. An ihm fillt wiederum die Dickwandigkeit
der Markstrahlzellen auf, eine Bestitigung der bereits im Radialschnitt gemachten
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Beobachtung. Aber auch in diesem Markstrahl lassen sich bei starker VergréBerung
trotz der Giite der Wiedergabe des Gewebebildes Unterschiede der Markstrahlzellen
nicht feststellen. Bereits E. Voict (1937) hat Nagesplitter aus dem Holzmehl beob-
achtet, abgebildet und sie als solche aus Koniferenholz angesprochen. In der Figur 6,
Tafel9, wird die Spiralstruktur der Tracheiden-Membranen festgehalten. Sie scheint
in der Mitte des Bildes durch zwei Scharen sich kreuzender Binder bedingt zu sein.
Aber an beiden Enden des Gewebeschnittes, wo die Tracheiden in Auflosung begriffen
sind, zeigt sich ganz deutlich: Nur ein einziges System paralleler
Spiralbinder durchzieht die Membran! Die Kombination der Bilder
der Vorder- und Riickseite der Zellen tduscht zwei sich kreuzende Binderscharen
vor. Diese feine Spiralstruktur konnte in gleich iiberzeugender Weise auch im Spit-
holz an anderen Priiparaten, ja, selbst in den Membranen von alten Siebzellen nach-
gewiesen werden. Da sie in den Tracheiden frischen Gewebes lebender Kiefern-
arten nicht beobachtet wurde, scheint es, dafl dieser Membran-Aufbau erst beim Ein-
trocknen der Objekte sinnfillig wird. Mit ihrem Sichtbarwerden steht wohl die Ab-
gabe von Quellungswasser oder Wasserausscheidung aus den Makro-Molekiilen der
Zellwandsubstanzen in ursichlichem Zusammenhang. Beides muf3 aber ganz gesetz-
mifBig erfolgen, sonst wire die Bildung der so regelmidBigen Spiralstruktur undenk-
bar. Sie ist auch H. ConweNTz (1890) nicht entgangen. Auch er hat ihr Vorkommen in
gleicher Weise beobachtet und die Feststellung SCHWENDENER’S an Pinus silvestris iiber
das Vorkommen zweier gegenliufiger Spiralbinder in zwei verschiedenen Mem-
branlamellen fiir Pinus succinifera nicht bestitigen konnen. Die Priparate stammen
aus je einem Stiick ,,marmorierten” Bernsteins, iiber den zusammenfassend auf der
Seite 110 berichtet wird. (Vgl. die Ausfithrungen MULLER-STOLL’s im Handbuch der
Mikroskopie in der Technik, Bd. 5, Tl. II., S. 754 ff., iiber die Spiralstruktur der
Tracheiden inkohlter Koniferenhélzer.) —

Wie zu erwarten ist, finden sich auch Tangentialschnitte aus Holzeinschliissen
mit starkem Pilzbefall. Hier sind die breiten Tangential-Membranen der Tracheiden
durch kleine, helle Locher gekennzeichnet, die Durchbruchstellen der Pilzhyphen. Die
Zellen, deren Konturen jetzt oft besonders dick und dunkel erscheinen, zeigen bei un-
mittelbarer mikroskopischer Beobachtung in direkter Anlehnung an die Zellmembranen
deutlich Pilzhyphen, auch solche mit Conidien. Diese Beriihrung mit den Zellwinden
ist charakteristisch und weist auf die membranlosende Lebensweise der Myzelien hin.
Plasmazehrende Hyphenknduel im Innermn von Markstrahlparenchymzellen konnten
nicht ein einziges Mal beobachtet werden. Da H. ConweNnTz iiber den Pilzbefall des
Holzes mit reichlichem Bildmaterial ausfiihrlich berichtet, kann darauf um so eher hin-
gewiesen werden, als mykologische Fragen iiber den Rahmen der eigenen Unter-
suchungen hinausgehen.

Die vorgelegten Mikrophotos des Bernsteinholzes konnen naturgemif3 nur sehr
kleine Ausschnitte ausgewihlt giinstiger Stellen der Priparate bieten. Trotzdem machte
auch ihre zweifelsfreie Deutung groBle Schwierigkeiten. Diese bedingten immer aufs
neue sich wiederholende Kontrollen und vor allem vergleichende Beobachtungen an
lebendem Material. So schlieSt — um die sonst zum Teil schwer lesbaren Abbildungen
der Bernsteinkiefern leichter verstindlich zu machen — die Betrachtung des Tangen-
tialschnittes mit der Wiedergabe eines solchen durch das jiingste Splintholz von Pinus
elliottii aus Kambiumnnihe (Fig. 1, Taf. 10). Das Priparat ist mit Safranin-Anilin-
blau schwach gefirbt. Die jugendlichen Quertracheiden sind noch im lebenden
Zustand, denn in bezug auf den Zellinhalt ist eine Differenzierung von Parenchym-
zellen und Quertracheiden noch nicht eingetreten. Der rechte Bildrand gibt bereits
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rindenwirts gelegenes embryonales Gewebe von Zellen mit quergestellten
Membranen wieder. Nach links folgen die jiingsten Friithholztracheiden mit ihren
zarten, zum Teil noch nicht aufgel6sten Querwiinden. Hier sind die Markstrahlen in
charakteristischer Weise ausgebildet. Ungefihr am linken Bildrand liegt ein harzender
Markstrahl mit seinem grof3en, dichten Felde der in harziger Degeneration befindlichen
zentralen Zellen. Nach den beiden Markstrahlenden zu schlief3t sich auf einer Er-
streckung von 3 bis 4 Zellen ein mehrschichtiges Parenchym an, dem weiterhin die
Verjiingung des Markstrahls zur Breite von nur einer Zelle folgt. Nur die letzten
Zellen sind, wie die Doppelfirbung des Schnittes zeigt, Quertracheiden.

6. Zusammenfassung (Kap. II, C)

1. Der Tangentialfilm durch das Holz bringt zunichst eine Bestitigung der aus Quer-
und Radialschnitten ermittelten Gewebebilder und ermdglicht eine ridumliche
Schau.

2. Der Aufbau des gesunden, normalen Holzkorpers der Bernsteinkiefern ent-
spricht grundsitzlich dem der Gattung Pinus. In dem sehr groBen Untersuchungs-
material wurde nicht eine einzige Beobachtung gemacht, die Zweifel iiber die
Zugehorigkeit zur Gattung Pinus aufkommen lief3.

8. Aber auch nach diesen erginzenden Erkenntnissen ist eine Einordnung von Pinus
succiferina (Conw.) emend. in das System der jetztzeitlichen Féhren nach holz-
anatomischen Gesichtspunkten nicht méglich. Quertracheiden mit Zackenmem-
branen konnten auch im Tangentialschnitt nicht festgestellt werden.

4. Im Harzungsbereich jugendlichen Holzes sind die Parenchymzellen des einschich-
tigen Markstrahls grofler als im normalen Holz, ihre Konturen sind abgerundet.
Dies zeigt einen erhthten Binnendruck an, der dem Markstrahl als Ganzem im
Gegensatz zu den normalen, schmalen Strahlen eine gebrauchte Form gibt.

5. Der Harzungsproze3 im Holz geht in gleich bedeutungsvollem Mafle von den
Harzkaniilen wie von den mehrschichtigen, noch stirker gebauchten Markstrahlen
aus. Hier sind echte Sekretzellen die primiren Harzbildungsherde. Aber auch alle
anderen Parenchymzellen vermogen die Sekret-Funktion zu iibernehmen.

6. Der Druck austretenden Harzes fiihrt zum Eindringen feinster Oltropfchen in das
Interzellular-System und in die Tracheiden-Hohlriume (wahrscheinlich meist durch
die Tiipfel), verursacht die Sprengung des Tracheiden-Verbandes und fiihrt
schlieBlich zum Ausschwemmen der mehrschichtigen Markstrahlen.

7. Im vorgeschrittenen Stadium der Succinose unterliegen auch die Parenchymzellen
der einschichtigen Markstrahlen der harzigen Degeneration und schlie8lich der
Ausschwemmung, so daf3:

8. der Endzustand dadurch gekennzeichnet wird, daB beide Arten von Mark-
strahlen im Tangentialschnitt als mehr oder weniger gebauchte, mit goldgelbem
Harz erfiillte, aber von Zellen freie Ellipsen erscheinen.

9. Geht der Tangentialschnitt durch die Zone gehiufter normaler und anomaler Harz-
kanile — durch ein’, Harzungsfeld“ —, so sind die Gebiete hellgelber, zart-
wandiger, kernhaltiger Sekretzellen eingebettet in mehr oder weniger stark aus-
gebildete Gebiete anomalen Holzparenchyms. Gegen diese treten die Biindel nor-
maler Lingstracheiden ganz zuriick, fehlen in manchen Priparaten sogar voll-
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kommen. In der Ausbildung eines solchen anomalen Harzungsfeldes zeigt sich das
anatomische Hauptmerkmal der Wundreaktion und der Harzproduktion im Holz-
kérper.

10. Durch im lebenden Zustand untersuchtes Vergleichsmaterial der Kiefern der ver-
schiedensten (systematischen) Sektionen abweichender Bodenverhiltnisse und
Klimabereiche sowohl wie durch Vergleich mit den holzanatomischen Befunden des
groflen Atlas-Werkes von P. GrReGguss (1955) — das ca. 80% aller lebenden Arten
der groBBen Gattung Pinus umfat —, konnte keine Kiefernart ermittelt werden,
die xylotomisch der Pinus succinifera (Conw.) emend entspriche. Das darf nicht
wundernehmen. Haben die holzanatomischen Kriterien selbst fiir die Diagnose
rezenter Arten keinen absoluten Charakter (Weite und Aufbau der Jahresringe;
Stirke der Tracheiden-Membran; Tiipfelung der Tangential- und Radial-Mem-
branen; Membran-Ausbildung der Quertracheiden; Kreuzfeldtiipfelung — wieviel
weniger fiir die Diagnose einer fossilen Sammelart! Nach dem augenblicklichen
Stande der Forschung ist aber wohl sicher, da3 die Bernsteinkiefern nicht in eine
Sektion mit Zackenmembranen der Quertracheiden gehéren. Damit scheiden auch
die in den Siidstaaten der USA lebenden Fohren dieses Artenbereichs, obwohl die
dortige Begleitflora derjenigen der Bernsteinwilder zum Teil sehr #hnelt, aus.
Aber auch zu den heute lebenden europdischen Kiefern will sich keine Briicke
schlagen lassen. Nach alledem handelt es sich wirklich um eine ausgestorbene
Form mit primitiven Merkmalen. — Bei der Betrachtung des Bernsteinproblems
unter vornehmlich systematischen Gesichtspunkten ist kein weiterer Fortschritt
zu erwarten.

Die Suche nach einem festen Artbild der Bernsteinkiefern hat trotz der zahl-
reichen neuen Erkenntnisse doch nicht einen Anschlu3 der Bernsteinféhren an die-
jenigen des Systems der rezenten Arten erbracht. Der xylotomische Vergleich mit den
aus den verschiedensten Klimabereichen und auf verschiedenen Bodenarten lebenden
Kiefern mit Pinus succinifera (Conw.) emend. hat auch die Frage nach der Ursache
der so starken Harzbildung nicht zu 16sen vermocht. Die vergleichende holzanatomische
Untersuchungsmethode scheint nunmehr das Bernsteinproblem nicht mehr wesentlich
weiterfithren zu konnen. Auch das Miihen, aus dem groBen pflanzlichen Inklusen-
material und gar aus dem riesigen der tierischen Einschliisse ein iiberzeugendes
pflanzen- und tiergeographisches Bild der Bernsteinperiode zu rekonstruieren, liefert
nur ein teilweise befriedigendes Ergebnis, kommt aber dem eigentlichen Hauptproblem
der so charakteristisch hohen Harzproduktion der Bernsteinkiefern nicht niher.

Dagegen verspricht eine dynamische Betrachtung des gesamten Fragenkreises
unter Einbeziehung geologischer Gesichtspunkte mit dem Vorgang der Klimainderung
eine allseitig befriedigende Erklirung. Die Harzbildung der Bernsteinkiefern ist so
intensiv, wie sie bislang von noch keiner rezenten Pinus-Art bekanntgeworden ist. Bei
jetztzeitigen Fohren steht die Menge der Harzproduktion nach Verwundung (verstind-
licherweise) offenbar in Zusammenhang mit der gebotenen Regenmenge; denn Lebens-
rdume mit ausgesprochenem Seeklima oder mit ausgeprigter Regenperiode sind der
Harzung nach Verwundung besonders giinstig. Nach allen Beobachtungen wird es
sich bei Pinus succinifera (Conw.) emend. allerdings primdr kaum um mechanische
Verletzungen der Biume durch zum Beispiel sehr hiufige orkanartige Stiirme gehan-
delt haben. So muB3 nach anderen Ursachen fiir eine so auffillig erh6hte Harzung ge-
sucht werden. Fiir den Baum stellt (wie der Forstmann sehr wohl weil3) eine starke
Harzung unabhingig von ihrer Ursache einen gro3en — bei praktischer Harznutzung
immensen — Verlust an organischer Substanz dar. Dieser wiederum geht auf Kosten
der Bildung anderer organischer Verbindungen des Plasmas und der Zellmembranen
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und zeigt sich in der Holzproduktion (geringere Jahresringbreiten, auffillige Schwi-
chung der Tracheiden-Membranen). Diese Minderung der Erzeugung von an normale
physiologische Funktionen gebundene organische Substanz (Balsame und Harze sind
Exkrete, Abfallstoffe des Lebens), muf3 zwangsliufig zu Kiimmerwuchs, Schwichung
der generativen Organe und schlieSlich zum Individuentode fiithren. Ist die riesige
Harzbildung durch geologisch-klimatische Ursachen bedingt und damit in ihrer Wir-
kung nicht auf Einzelindividuen beschrinkt, sondern auf Bestinde eines grof8eren
Areals ausgedehnt, dann kann mit dem an Substanzverlust reichen Vorgang einer
Stoffwechselumstellung in Richtung verstirkter Balsambildung sogar der Artentod die
Folge sein.

So spitzt sich das eigentliche Bernsteinproblem zu einem geologisch-physiologi-
schen zu: Was mochte die in einem subtropisch-tropischen Trockenklima stockende
Pinus succinifera (Conw.) emend. zur selbstmorderischen Uberproduktion von Bal-
samen gezwungen haben?
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III. Die lebende Rinde
A. Die Zwiebicke des Bernsteins

Topographisch folgt die Untersuchung der Kambiumzone und der lebenden Rinde,
der ,Safthaut” im Sprachgebrauch des Forstmannes. Die Suche nach ihr (bei rezenten
Kiefernarten kann sie maximal 6 mm stark werden) ist bei den Bernstein-Inklusen
des Holzes und der Borke sehr schwer und erscheint fast aussichtslos. Denn nur
unter ganz groBlen Gliicksumstinden wire zu erwarten, dal3 ein Holzeinschluf3 oder
ein Borkenstiick mit anhaftender, gut erhaltener, bei der Fossilierung noch nicht ein-
getrockneter lebender Rinde iiberliefert wiirde und in die Hand des Untersuchenden
gelangt. In der Tat sind im Brack auch bei dieser so weit ausgedehnten Untersuchung
vornehmlich nur solche Inklusen gefunden worden, welche die #lteste Ubergangs-
zone der Rinde in die Borke darstellen. Aber eine ganz andere Gruppe von Ein-
schliissen, die ihre wissenschaftliche Bedeutung gar nicht vermuten lief3, gab wert-
vollstes Untersuchungsmaterial: die sogenannten ,Zwiebicke®. Das sind fldchige, nicht
selten handgroBe Stiicke, von flomig bis knochigem Charakter, also von milchig-weil3er
Farbe, wobei die Dicke mehrere Zentimeter betragen kann. Diese Stiicke haben die
Neigung, parallel zur groten Fliche lings zu spalten. Mit nur geringer Gewaltanwen-
dung durch kurzen Schlag gelingt es in der Regel unschwer, die Trennung in zwei
meist wenig voneinander verschiedene Stiicke zu erreichen (wenig gliicklich der Name
~Zwieback“). Beim Aufbrechen erkennt man in der vorgezeichneten Spaltebene mehr
oder weniger reichlich braune, kriimelige, organische Substanz, die sich der Haupt-
menge nach leicht mit einem feinen Pinsel entfernen li3t. Was aber noch als Rest auf
den beiden Flichen der ,Schichtfuge” haftet, zeigt mit bloBem Auge bereits Lings-
struktur, einen Hinweis auf seine Natur als Pflanzenrest. Der Lackfilm erweist an
allerdings meistens nur kleinen und kleinsten Geweberesten den iiberaus feinen Auf-
bau der lebenden Rinde im Tangentialschnitt. Leider ist dieses Gewebe nur zu oft
mit Schwefelkies sehr reichlich durchsetzt, ein Zeichen der Titigkeit der Sickerwisser
des Faulschlammes in der Schichtfuge. Diese Wisser sind seinerzeit vom freien An-
bruch der Inkluse aus eingedrungen, haben sie ganz oder wenigstens teilweise zur
Verwitterung gebracht und einen mehr oder weniger mit Schwefelkies und rotbraunem
Bernsteingrus bzw. Eisenoxyd erfiillten Spalt hinterlassen. In diesem Spalt als Schicht-
fuge platzt der Zwieback auf.

Zunichst scheiterten alle Versuche, den histologischen Aufbau dieses Gewebes
zu erkennen, und es ergab sich die unabweisbare Notwendigkeit, die lebende Rinde
jetztzeitlicher Fohren griindlich zu studieren. So scheint es auch bei der Wiedergabe
der Untersuchungsbefunde angebracht, an dieser Stelle zunichst das Grundsitzliche
im Aufbau der rezenten Kiefernrinden kurz darzustellen, ehe die Mikrophotos
des so iiberaus zarten Gewebes der Rinde im Bernstein vorgelegt und besprochen
werden konnen. Dazu zeigte es sich im Laufe der Untersuchungen, daf3 die Struktur
der Rinde (der rezenten Arten wie auch der Bernsteinkiefern) noch viel mehr als
diejenige des Holzes in direktem Zusammenhang mit dem Harzungsprozef3 steht. Da-
durch kann der Gewebeaufbau nicht unwesentliche Abinderungen gegeniiber dem
normalen erfahren.
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B. Der Querschnitt durch die lebende Rinde

1. Der Querschnitt durch die lebende Rinde
von Pinus silvestris L. als Modell

Die Darstellung des Rindenaufbaus geschieht am besten an Querschnittsbildern
(Fig. 1 u. 2., Taf. 11). Beide stammen von einer der Harznutzung unterlegenen Pinus
silvestris L. aus dem Bezirk des Forstamtes Bremervérde. Figur 1, Tafel 11, ge-
hort zu einer Rindenstelle im Abstand von mehr als 5 cm von der oberen Wundkante.
Nicht weit vom linken Bildrand bis {iber die Mitte der Aufnahme fallen die drei
Reihen sehr groBriumiger Friihholztracheiden des Jahres 1949 auf, denen — in Rich-
tung auf den unteren Bildrand — das iiberraschend schmale Band der zudem noch
relativ diinnwandigen Spitholztracheiden 1948 vorgelagert ist. Nach auf3en, am oberen
Bildrand (im Mittelfelde in Einzelheiten am deutlichsten zu erkennen), liegt die
Zone 1II der Rinde. Dazwischen im Abstand von ca. 7 Siebzellagen von der schwach
getonten Kambiumschicht zieht sich eine Tangential-Lage i. a. dunkler, im Schnitt kreis-
rund begrenzter Zellen: Es ist das erste Band ausdifferentierter Parenchymzellen. Wo
diese im Schnitt wei3 erscheinen, wurden sie bei der Priiparation gedffnet und der
Inhalt herausgeldst. Diese Parenchymzellen sollen in der Folge gemif ihrer in achsialer
Richtung gestreckten Form und ihrer in der vertikalen Richtung genau anschlieBenden
Lage als Kettenparenchymzellen bezeichnet werden. Von der Grenze des Friihholzes
bis an diese Lage voll entwickelter Kettenparenchymzellen liegt zur Zeit der Probe-
nahme (Juni 1949), dem Vegetationshohepunkt des Jahres, die Rindenzone I. Sie
besteht aus zwei Siebzellenpaketen von je ca.7 funktionstiichtigen Zellen und da-
zwischengeschalteter Kettenparenchymzellen-Lage, deren Zellen noch nicht zur vollen
GroBle ausgebildet sind. Die nach auBBen weiterhin folgende Rindenzone II umfaf3t im
vorliegenden Falle drei Siebzellenpakete mit dazwischenliegenden Kettenparenchym-
zellen-Bindern aus vergroflerten Zellen. Dabei ist auffillig, dal die zu erwartende
2. Kettenparenchymzellen-Lage iiberhaupt nicht als eine , Lage“ im echten Wortsinne
ausgebildet ist. Vielmehr liegen die Parenchymzellen * unregelmifig in das Sieb-
zellenfeld eingestreut. Eine eingehende Untersuchung ergibt, dafl dies (wie die ganze
Drei-Zonen-Bildung) eine Folge der durch die Wundsetzung im Kambium ausgel6sten
Schockwirkungen ist. Sie kennzeichnet bei lebenden Kiefern die histologische Wund-
reaktion.

Sie hat ihre letzte Ursache in einem Stau der iiber Siebzellen und Rindenstrahlen
zugeleiteten Assimilate. Dieser kann sowohl durch die Tatsache der Unterbrechung
der normalen Leitungswege als auch durch einen auf Selbstinduktion beruhenden,
auBBerordentlich gesteigerten, auf die Wunde gerichteten Stofftransport organischer
Substanzen bedingt sein. Dieser Stau geldster Verbindungen verursacht in den Ketten-
parenchymzellen zunichst eine Erhéhung des osmotischen Druckes und fiithrt damit zur
Dilatation. Sie erreicht in den #ufBleren Kettenparenchymzellen-Lagen die grof3ten
Werte. Es folgt dann die Umstellung mancher Kettenparenchymzellen-Lagen in Phel-
logen-Schichten und damit die Bildung vorverlegter Korklamellen. Einher mit der
Dilatation der Kettenparenchymzellen geht gegensinnig ein Kollabieren der Siebzellen.
Ihr Zusammenbruch ist jetzt ein durch Wachstumsdruck der Kettenparenchymzellen
hervorgerufenes Zusammengedriicktwerden.

Diese Einteilung der lebenden Rinde in drei Zonen:

Rindenzone I: Kambiumzone und noch nicht voll ausdifferenziertes Gewebe bis
zur ersten voll entwickelten Kettenparenchymzellen-Lage,
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Rindenzone II: von dieser Kettenparenchymzellenschicht bis zur ersten Lage stark
erweiterter Kettenparenchymzellen und

Rindenzone III: von hier bis zur ersten Korklamelle, die im vorliegenden Falle
noch weit jenseits des oberen Bildrandes liegt,

ist grundsitzlich in der in ihrem normalen Aufbau durch Wundwirkung gestorten
lebenden Rinde der rezenten Kiefernarten anzutreffen. Die Breite, nicht aber die
histologische Zusammensetzung der einzelnen Zonen, und die Deutlichkeit ihrer Ab-
grenzungen sind abhingig von der Wundnihe. Die Rindenstrahlen treten in der vor-
liegenden Figur nicht deutlich hervor. Wie bei Pinus silvestris sind auch bei anderen
Kiefernarten die Kettenparenchymzellen nicht immer in ununterbrochener, genau
tangentialer Reihe angeordnet, sondern durch nicht seltenen Ausfall oder gegenseitige
Versetzung einiger Zellen um eine oder zwei Siebzellenlagen verschoben. Mit dem
Ubergang von Rindenzone I zu Rindenzone II oder gar in Rindenzone III wird die
Anordnung in tangentiale Reihen mit zunehmender Dilatation sekundir immer mehr
gestort. In Rindenzone III bildet sich dadurch, daB3 zu gleicher Zeit das Kollabieren

der Siebzellen oft bis zur Bildung schmaler, strukturloser Binder erfolgt, ein Pseudo-
Parenchym. —

Die Figur 2, Tafel 11, gibt den Querschnitt durch die lebende Rinde aus nur
ungefihr 3 cm Wundabstand wieder. Das breite, helle Band normal gelagerter, im
Bilde aber unscharf erfaflter Zellen am unteren Bildrand ist die Rindenzone I. Die ge-
samte iibrige Rinde weicht vom normalen Bau sehr stark ab.

1. Dunkle, ungefihr parallel zur primiren Kambiumzone gelagerte Biinder aus
Rindenstrahlen und vollkommen zusammengedriickten Siebzellenpaketen treten
auf, zuerst einheitlich, dann scheinbar aus gestaffelten Teilen zusammengesetzt.
Mit der Kollabierung der Siebzellen geht Verkorkung ihrer Membranen Hand in
Hand. Daraus erkliirt sich die starke Dunklung der strukturlosen Binder.

2. Zwischen ihnen liegen stark kontrastierend breite Zonen sehr groBridumiger Paren-
chymzellen. Sie betonen das Gewebebild so sehr, daf3 es auf den ersten Blick den
Eindruck eines einheitlichen Parenchyms macht.

8. Durch diese parenchymatischen Lagen schlingelt sich eine Grof3zahl von noch
intakten, gut erkennbaren Rindenstrahlen mit radial gestreckten Zellen. Diese
Schlingelung ist gleichsinnig und so stark, daf3 sie in Verbindung mit der sekun-
ddren Zonierung durch die dunklen, strukturlosen Binder dem Gewebebild ein
ganz charakteristisches Geprige gibt. Die Ursache fiir diese so weitgehende Ab-
dnderung vom normalen histologischen Bau liegt in der in Wundnihe tief eingrei-
fenden Dilatation der Kettenparenchymzellen, in der Succinose aller parenchyma-
tischen Zellen und dem mit beiden Vorgingen zusammenhingenden Wachstums-
und Harzungsdruck. Dieser hat letzten Endes das vollstindige ,,Kollabieren“ der
Siebzellenpakete, das eigentlich kein ,,Zusammenfallen“ aus eigener Ursache, son-
dern ein ,,GeprefStwerden* von auBlen her ist, bedingt. Es ist ein durchaus patho-
logischer Proze8 und gehort nicht in den normalen Funktionsbereich der Sieb-
zellen. — So zeigt Figur 2, Tafel 11, wie stark die normale Anordnung der
Gewebeelemente der lebenden Rinde durch Wundsetzung und darauf folgende
Stoffwechselumstellung auf Harzbildung abgeindert werden kann. Es ist dies
jedoch nicht die einzige Reaktionsform des Rindengewebes. Sie deutet aber bereits
an, wie schwer es sein wird, fiir fossile Gewebe, deren Orientierung nicht gegeben
ist, die richtige Erklirung zu finden. Weiterhin zeigt schon dieser erste Hinweis,
wieviel plastischer das Rindengewebe ist als das starre Holz.
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2. Der Querschnitt durch die lebende Rinde
von Pinus succinifera (Coxw.) emend.

Wie liegen nun die Verhiltnisse in der lebenden Rinde bei Pinus succinifera
(Conw.) emend.? Die Figuren 2,3 u. 4, Tafel 10, stammen von der Schichtfuge
von Zwiebidcken, Figur 5, Tafel 10, aus dem Grenzgebiet der Borke zur lebenden
Rinde aus einem Brackstiick. Bereits die geringe Anzahl der bei der Arbeit gewonnenen
brauchbaren Querschnittsbilder ist ein MaBstab fiir die Schwierigkeiten, welche der
Losung dieser Teilaufgabe, den Aufbau der Rinde im Querschnitt zu ermitteln, ent-
gegenstehen. Wie selten ist es, dall zwei (wegen der gliicklicherweise fehlenden
sekundidren Quellungserscheinungen) noch nicht aufgebrochene Zwiebackhilften vor
der Bandsige quergeschnitten werden koénnen! Und dann will auch nicht nur eine
dinne Gewebeschicht der Safthaut getroffen sein, wie es meistens der Fall ist,
sondern die neue Schnittfliche soll (zufillig, denn es mufl der Undurchsichtigkeit
wegen ,,blind“ gesiigt werden) ein dickeres Rindenstiick treffen. Zudem muf3 die
Sigefliche genau quer verlaufen. Bedenkt man alle diese Bedingungen fiir die
Gewinnung eines Querschnittes durch die lebende Rinde bis hin zu seiner zweifels-
freien Deutung, so wird verstindlich, dal die Zahl der guten Rindenpriparate des
Quer- und Radialschnittes denen des Holzkorpers sehr nachsteht. Dafiir aber birgt
die Safthaut, wie nunmehr entwickelt werden soll, den Schliissel zur Losung des
Harzungsproblems, und in den Mittelpunkt der Bernsteinforschung riickt die Unter-
suchung gerade der Zwiebicke. Von dieser Art der Bemnsteinausbildung und ihren
Einschliissen sind noch wertvolle Erkenntnisse zu erwarten.

Figur 2, Tafel 10, gibt einen Querschnitt durch Rindenzone II von Pinus
succinifera (Conw.) emend. wieder; die Siebzellenpakete zeigen ikire Elemente in voller
Entfaltung, nicht mehr jugendlich und noch nicht kollabiert. In periodischen Abstinden
verlaufen quer zu ihnen die (im Bilde schlecht erfaten) tangentialen, einschichtigen
Lagen der Kettenparenchymzellen. Sie sind an anderen Stellen des Priparates
deutlich. Fiir die Siebzellenpakete ist die zum Teil groBere Anzahl der sie in
radialer Richtung aufbauenden Zellen charakteristisch, ein Unterschied gegeniiber den
rezenten Pinus-Arten mit i. a. geringerer Siebzellenzahl in einer Radialreihe. Von den
drei einschichtigen, und doch harzenden (!) Rindenstrahlen, von denen der rechte
schwer zu erkennen ist, da er durch seinen Harzungsdruck das umgebende Gewebe
plastisch verformt und sich selbst dabei verdeckt hat, verlaufen die beiden linken
synchron geschlingelt. Jede einzelne ihrer etwas gestreckten Parenchymzellen ist durch
den osmotischen Druck und Harzungsdruck gebliht.

Nicht nur in dieser wie in den folgenden Aufnahmen des Querschnitts der leben-
den Bernsteinkiefernrinde von 3 verschiedenen Objekten, sondern in allen untersuchten
Zwiebicken ist das Ubergewicht der zum Teil sogar verstirkten Siebzellenpakete und
zugleich das Zuriicktreten der Kettenparenchymzellen-Lagen charakteristisch. Das
geht soweit, da3 der zellulire Aufbau dieser Kettenparenchymzellen-Lagen iiberhaupt
nicht mehr beobachtet werden kann. Vielmehr gibt nur eine schmale, * regelmiBige,
dunkelbraune Zone den Ort an, wo die Kettenparenchymzellen-Lage zu suchen ist.
Hier liegt eine grundsitzlich andere Erscheinung als die normale Entwicklung der
Kiefernrinde und ganz besonders als eine solche nach Verwundung in Gestalt des
betont vermehrten Rindenparenchyms vor!

Einen ersten Anhaltspunkt fiir die Deutung dieses Phinomens, das zuniichst so gar
nichts mit dem Harzungsproze3 zu tun zu haben scheint, gibt die Beobachtung
besonders von Tangentialschnitten durch die lebende Rinde: die Kettenparenchym-
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zellen-Lagen fithren + hiufig, scheinbar ganz unregelmiBig eingestreute Kristall-
zellen. Uber sie wird ausfiihrlich ab Seite 74 berichtet. Hier aber seien folgende
an rezenten Kiefernarten gewonnenen Erkenntnisse vorweggenommen: Diese Kristall-
zellen sind bereits schon kurz nach ihrer Bildung aus dem Kambium kollabiert (aus
innerem, physiologischen Grunde) und erreichen daher in radialer Richtung nie die
Grofle normaler Kettenparenchymzellen, mit denen sie histologisch gesehen homolog
sind. Sie enthalten charakteristische Calciumoxalat-Kristalle, eingebettet in durch Gerb-
stoffe braun gefirbtes Plasma-Koagulat. Dieses verdeckt vor allem in Querschnitts-
bildern die Kristalle, die aber in Radial- und noch besser in Tangentialschnitten deut-
lich hervortreten. In Figur 3, Tafel 10, sind eine kriftige Kettenparenchymzellen-
Kristallzellen-Lage in der unteren Bildhilfte und zwei weitere wenigstens bruchstiick-
haft in der oberen erhalten. Dazu fallen mehrere grofe, offensichtlich durch Zerreif3en
entstandene (schizogene) und mit Harz erfiillte Gewebeliicken auf. In der linken,
unteren Bildecke erkennt man eine groBe Gewebescholle, die aus dem wurspriinglichen
Verbande herausgerissen und umgelagert wurde. Da idhnliche Bilder an rezentem
Material nie beobachtet werden konnten, hat ihre Deutung viel Mithe und Zeit ge-
kostet. Sie wurde aber schlieSlich unter Beriicksichtigung des Umstandes gefunden,
daB sich diese Art von Inklusen immer im Zwieback, also im plattenférmigen inner-
halb des Baumes im Gebiet der lebenden Rinde erstarrten Harzes finden. Der frische
Balsam ist aber nicht, wie der genaue Gewebeaufbau zeigt, an Ort und Stelle ent-
standen, sondern ist unter Sprengung des Gewebes mit grofler Kraft ein geflossen!
Das dabei fixierte Gewebe selbst steht nicht unmittelbar unter dem Zeichen der Succi-
nose! Ob es iiberhaupt in ursichlichen Zusammenhang mit einer Wundsetzung zu
bringen ist, ist nicht zu entscheiden. Die Tatsache aber, da3 die ganze Kettenparen-
chymzellen-Lage als Kristallzellen-Lage ausgebildet ist, eindeutige Kettenparenchym-
zellen mit in Dilatation befindlichen Elementen aber fehlen, spricht gegen das Vor-
liegen einer Wundwirkung in der Nachbarschaft. Jedoch kann es sehr wohl moglich
sein, daB sich eine Wund f e r n wirkung oder — noch wahrscheinlicher — eine stoff-
wechsel-physiologische Anomalie als das Vorstadium der eigentlichen Succinose an-
zeigt. In der Figur 8, Tafel 10, fillt noch besonders die hohe Zahl von Siebzellen
in fast jedem Paket mit 7—16 und die absolute GréBe dieser Zellen auf. Bei den
lebenden Pinus-Arten sind es meistens nur 8—10. Diese Tatsache wiirde fiir eine
gesteigerte Leistung des Transportes organischer Substanzen und gesteigerter Assimila-
tionstitigkeit sprechen. Das wiederum konnte ein Hinweis auf eine Klimadnderung
sein. Um diese Frage moglicherweise zu entscheiden, sind bereits physiologische Expe-
rimente angesetzt.

Bei allen bis jetzt mikrochemisch genauer untersuchten rezenten Kiefernarten sind
die Kettenparenchymzellen regelmiBig sehr reich an Gerbstoffen. Die Rindenstrahlen
enthalten diese Verbindungen in geringerer Menge. Es besteht keine Veranlassung, anzu-
nehmen, daB8 die Bernsteinkiefern eine Ausnahme machen sollten. Diese Gerbstoffe
der Rinde unserer lebenden Fohren geben die typischen Reaktionen, insbesondere
auch die Farbreaktion mit Schwermetallsalzen. Relativ gut bekannt ist diejenige mit
Eisen-(2)-Verbindungen. In den Faulschwammwissern der Bernstein-Lagerstitten sind
nun diese Eisen-(2)-Verbindungen reichlich vorhanden gewesen, wie es in den ent-
sprechenden Formationen unserer Tage auch noch der Fall ist. Die Sickerwisser sind
in die Spalten und Hohlrdume der Inklusen eingedrungen und haben sich hier in zwei
Richtungen ausgewirkt: Einmal ist es zur Ausscheidung des charakteristisch kristalli-
sierenden Schwefelkieses gekommen, die stellenweise zur regelrechten Mineralisierung
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der ehemaligen Inkluse hat fithren konnen. Das andere Mal hat in den Rinden-
Inklusen die Reaktion der gelosten Ferroverbindungen mit den Gerbstoffen der Ketten-
parenchymzellen und Rindenstrahlzellen zur Dunkelfirbung gefiihrt, die im Gegen-
satz zu den gerbstoffreien Siebzellen scharf an diese beiden Gewebe-Elemente ge-
bunden ist. Hier handelt es sich gewif3 nicht um die sonst oft zu beobachtende diffuse
oder geballte Verteilung von kristallographisch gut ausgebildetem Schwefelkies. Denn
an anderen intakten Stellen des Priiparates liB3t sich bei stirkerer Vergrof3erung deut-
lich die braune Verfirbung des kollabierten Plasmas erkennen, in dem manchmal helle,
scharfkantig begrenzte Calciumoxalat-Kristalle liegen.

Diese Erkenntnis erklirt nunmehr die tiefe Dunklung der Kettenparenchymzellen-
Kristallzellen-Lage wie auch die etwas hellere der schmalen Rindenstrahlen. Sie ist
eine Kombination der urspriinglichen Eigenfarbe der oxydierten Gerbstoffe mit ihrer
Eisen-(2)-Reaktion. — Da aber diese tangentialen Zellagen keine scharfen Konturen
ihrer Elemente mehr haben, ja selbst kaum noch zellulires Gefiige zeigen, sondern
meist wolkig unscharf begrenzt sind, miissen noch andere Prozesse im Spiel gewesen
sein. Die im Bilde auffilligste Kettenparenchymzellen-Kristallzellen-Lage 148t sie deut-
lich erkennen: Hier ist unter Zerstérung der Zellen ein weiter Spalt entstanden, in
dem das eingedrungene Harz erstarrte. An den anderen Stellen, an denen der schizo-
gene Spalt offenblieb und die wasserabstoBende Wirkung des Harzes nicht die Zer-
setzung hemmte, trat beim Eindringen der Sickerwisser unter Zerstérung des histolo-
gischen Bildes die diffuse Reaktion der Boden- bzw. Faulschlammwisser ein. Die
schmalen Rindenstrahlen zeigen die Dunkelbraunfirbung schirfer konturiert als die
tangentialen Kettenparenchymzellen-Kristallzellen-Lagen. Hier war der Gewebezu-
sammenhalt gegeniiber dem sprengenden BalsamfluB besser als.in den Tangential-
Bindern, die zum Teil bereits aus abgestorbenen, geschrumpften Zellen bestanden und
somit dort schon Spalten bildeten, wo das Harz nicht nachtriglich wieder als Kitt
wirkte. —

Eine wertvolle Bestitigung dieser Vorstellung gibt die Figur 4, Tafel 10, von
einem weiteren Objekt bei nur 60facher Vergroflerung: regelmifBiger Aufbau aus zum
Teil relativ groBlumigen Siebzellenpaketen zu durchschnittlich 12 (!) Zellreihen,
schmale Binder dunkler Kettenparenchymzellen-Kristallzellen-Lagen, keilférmiges Ein-
dringen von Harzfliissen in der Richtung dieser Tangential-Binder unter Zerreif3en des
urspriinglichen Gewebeverbandes. —

In Figur 5, Tafel 20, werden die Einzelheiten des Rindenaufbaus in der
Zone II in natiirlichen Farbverhiltnissen festgehalten und alle eventuell moglichen
Zweifel an der Deutung der vorangegangenen Figuren behoben. Dariiber hinaus tritt
die gewebesprengende und -verdringende Wirkung des Harzflusses plastisch vor
Augen. Die genaue Beobachtung auch anderer Stellen des Priparats liBt hier eine
Bindung des Harzflusses an die Rindenstrahlen erkennen. Primir haben diese der
Succinose unterlegen. An dieser Stelle des Zwiebacks ist also der Harzungsprozef3 in
seiner ganzen urspriinglichen Intensitit in den Rindenstrahlen im Bilde erfaf3t. Aber
auch in diesem Bilde sind es nicht die Kettenparenchymzellen, wie es nach dem Er-
gebnis des Verwundungsexperiments an lebenden Kiefernarten der Fall ist, deren
Plasma der harzigen Degeneration unterliegt. Diese sind in den Bernsteinkiefern viel-
mehr bereits bald nach ihrer Anlage aus dem Stoffwechsel-Geschehen ausgeschieden.
Dagegen sind die Parenchymzellen der Rindenstrahlen die eigentlichen Triger der
Succinose! Fiir diese Ansicht werden noch andere direkte Belege (der Tangential-
schnitte aus Zwiebicken) in iiberzeugender Weise sprechen.
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Im Farbbild sind Siebzellenpakete und Kettenparenchymzellen-Lagen vom {aus
dem Rindenstrahl durchgebrochenen) HarzfluB3 zerrissen, dunkelbraune Rindenstrahlen
stark gebogen, ja knieférmig verdriickt und manche Siebzellenpakete so heftig zu-
sammengepre3t, dal Wellung der Tangential-Membranen entstand. Dies ist ein
anderer Vorgang als die bei rezenten Arten oft zu verfolgende Kollabierung der
Siebzellen durch die Dilatation der Kettenparenchymzellen.

In welchem Gegensatz zu diesen klaren Bildern aus der Schichtfuge der Zwie-
bécke steht die Figur 5, Tafel 10, aus dem Brack! Von der Mitte nach dem un-
teren Bildrand zieht sich ein groBes Feld ungestorter Siebzellenpakete, in denen noch
ein sehr schmales, einzelliges Band von Kettenparenchymzellen und wenigstens zwei
schmale Rindenstrahlen zu beobachten sind. Entgegen den Befunden an rezenten
Kiefern ist fiir diese Siebzellenpakete bezeichnend, daf auch in dieser Zone der
scheinbaren Rinde III die radiale Anordnung der Siebzellen wenig gestort ist.
Zudem sind die Zellen nicht kollabiert. Das sind auf den ersten Blick iiberraschende
Beobachtungen. Denn nach den bisherigen Kenntnissen ist normalerweise die 1. Kork-
lamelle die duBlere Begrenzung der lebenden Rinde III; und diese Zone ist gekenn-
zeichnet durch pseudo-parenchymatischen Charakter, hervorgerufen durch starke
Dilatation der Kettenparenchymzellen unter gegenseitigem Verdringen aus der
urspriinglichen Lage. Im Bilde ist die nach innen an die dicke, schwarze Kork-
bank angrenzende Gewebezome in ihrem gesetzlosen Aufbau aus hellen und
dunklen Feldern nicht deutbar. Aber im klaren Mittelfelde finden sich sehr grofe,
helle Gebilde, die ansprechbar sind. Es sind der Hauptsache nach sehr stark dilatierte
Kettenparenchymzellen, wie sie sonst fiir Rindenzone III kennzeichnend sind; zum
kleineren Teil sind es plastisch hervortretende Harztropfen und -fladen.

Das Studium der Gewebebilder rezenter Kiefern im Verwundungs-Experiment
bringt die Entscheidung: In Wundnihe setzt die Bildung (vereinfachter) Korkschichten
nicht erst in Rindenzone III, sondern bereits in Rindenzone II ein. In unmittelbarer
Wundnachbarschaft kann sie sogar bis in die jugendliche Rindenzone I vorverlegt wer-
den! Zu gleicher Zeit — und sicher in ursichlichem Zusammenhang mit dieser Kork-
lamellenbildung — dilatieren die Kettenparenchymzellen dieser tangentialen Zone
(s. Fig. 8, Taf. 11; Pinus palustris MiLL.). Danach handelt es sich im Falle der
Figur 5, Tafel 10, zweifellos um ein Gewebebild aus Wundnihe. In das System
der Bilder der so verinderungsfihigen Rinde wiirde das vorliegende nicht einzuordnen
sein, wenn nicht durch Direktbeobachtung die 1. Korklamelle und mehrere, im Bilde
nicht erfal3te, benachbarte Bezirke sowie das nach auflen anschliefende, in Reihen auf-
gebaute Korkparenchym die topographische Zuordnung ganz eindeutig sicherstellen
wiirden. Die diinnsten Stellen der Korklamellen zeigen zudem unter dem Mikroskop
den Aufbau aus charakteristischen Buchtenkorkzellen.

Es liegt demnach wenig modifizierte Rindenzone II mit vorverlegter 1. Kork-
lamelle in Wundnéhe vor!

3. Zusammenfassung (Kap. III, B)

1. Die frisch aufgeschlagene Schichtfuge zweier zusammengehoriger Zwiebicke
liefert das giinstigste Material zum Studium der Safthaut von Pinus succinifera
(Conw.) emend. und gibt einen tiefen Einblick in die verschiedensten Stufen der
Succinose.

45 5%
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Nur durch vergleichende Untersuchungen mit der lebenden Rinde rezenter Kiefern
konnte die Deutung der entsprechenden, sehr schwer zu gewinnenden Priparate
der Bernsteinkiefern gesichert werden.

Die Aufbauelemente der normalen Kiefernrinde (Siebzellenpakete, Kettenparen-
chymzellen, Kristallzellen und beide Arten von Rindenstrahlen) sind auch in der
lebenden Rinde der Bernsteinfohren in entsprechender Zuordnung nachweisbar.

Bei Pinus succinifera (Conw.) emend. sind i. a. die Siebzellenpakete stirker, die
Kettenparenchymzellen-Lagen schwicher entwickelt als diejenigen der jetztzeit-
lichen Kiefern.

Die auffillig dunkelbraune Firbung der einschichtigen Rindenstrahlen und der
Kettenparenchymzellen wird zuriickgefithrt auf eine Reaktion der Gerbstoffe
dieser Zellen mit dem Eisen-(2)-Ion der Faulschlammwiisser der Bernstein-Lager-
stitten, die durch freie Anbriiche in die Inkluse eingedrungen sind.

Als Ort der Harzbildung in der lebenden Rinde konnten bislang nur die Zellen
der Rindenstrahlen sicher erkannt werden. Der Druck austretenden Harzes hat
in den Schichtfugen der Zwiebicke zu Sprengungen des urspriinglichen Gewebe-
verbandes und zur Bildung grofler, mit Harz erfiillter schizogener Rdume sowie
zu einer stellenweise sehr starken Verbiegung der begleitenden Rindenstrahlen

gefiihrt.

Die einschichtigen Lagen von Kettenparenchymzellen und Kristallzellen, von
denen die letzten bereits kurz nach ihrer Entwicklung unter Kollabieren abstarben,
haben innerhalb des Gesamtgewebes als Orte des geringsten histologischen Ver-
bundes dem Eindringen des fliissigen Balsams am wenigsten Widerstand ent-
gegengesetzt. Dort, wo keine Spaltenfiillung durch Harz stattfand, haben spiter
im Boden oder Faulschlamm die Sickerwisser die weitere Ausrdumung und chemi-
sche Umsetzung dieser Zellagen besorgt, so dal sie jetzt nur noch an besonders
giinstigen Stellen der Priparate ihren urspriinglichen zelluliren Aufbau zeigen.

Die Vorverlegung der ersten Korklamelle in die Zone II konnte einwandfrei an
einem BrackeinschluB nachgewiesen werden, welcher der Hauptsache
nach aus Borke bestand. Die sichere Deutung gelang nur durch genauen Vergleich
mit den histologischen Verhiltnissen lebender Kiefern im Verwundungsexperi-
ment: Die abgebildete lebende Rinde ist nicht normal, sondern stammt aus
Wundnihe.

C. Der Radialschnitt durch die lebende Rinde

Ist vor der tangentialen Aufspaltung der Zwiebiicke in der Schichtfuge ein guter

radialer Sigeschnitt gelungen, so zeigen sich i. a. nur hauchdiinne Gewebe-Lamellen
von brauner Farbe zwischen dicken, oft zentimeterstarken, meist flomigen, gelb-weil3-
milchigen Harzbinken. Wegen dieser Gewebeauflockerung und der damit verbundenen
sekundiren Verschiebung der Gewebe-Elemente aus ihrer urspriinglichen Lage durch
den Druck des Harzflusses ist die Anzahl der klaren, sicher deutbaren Radialfilme
gering — wie diejenige der Querschnitte. Daf3 die eigentliche Kambialzone mit ihren
noch kleinzelligen, zartwandigen Elementen nur in den allerseltensten Fillen sichtbar
und deutbar wird, nimmt nicht wunder. Aber die beiden folgenden Zonen liefern doch
hiiufiger ganz charakteristische Bilder. Wenn diese auch in ihrer Ausdehnung natur-



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 71

gemil mit denjenigen rezenter Objekte nur ausnahmsweise vergleichbar sind, so geben
sie doch beachtliche Aufschliisse tiber den histologischen Bau und das Problem der
Succinose.

1. Der Radialschnitt durch die lebende Rinde
von Pinus palustris MiLL. als Modell

Zur Orientierung wird zunichst in Figur 4, Tafel 11, von der subtropischen,
grof3zelligen Pinus palustris das Bild des stellenweise schon etwas schrig tangential
getroffenen Radialschnittes durch Rindenzone II vorgelegt. In dieser Zone beginnt be-
reits die Schlingelung der Rindenstrahlen durch den Dilatationsdruck der paren-
chymatischen Elemente; damit wird es praktisch unmoéglich, einen exakt radialen
Schnitt auf gréfere Erstreckung zu fithren. Im Bilde sind von rechts nach links zu
beobachten:

1. bereits dilatierte Zellen eines Rindenstrahls. Sie tiberqueren

2. ein Paket groflumiger Siebzellen mit charakteristischen Tiipfelfeldern, die in
ihrem Durchmesser fast die ganze Breite der Siebzellen einnehmen,

3. Kettenparenchymzellen in iiberaus starker Dilatation,

4. Zahlreiche schmale Calciumoxalat-Kristalle von typisch siulenformiger Gestalt und
in bezeichnender Lage zueinander (monoklines Monohydrat). Die Zellen aber, in
denen sie zur Ausbildung gelangt sind, scheinen im Priiparat nicht mehr erhalten
zu sein. Sie treten aber im Frischpriparat (wie auch in dem des Bernsteins) durch
die braune Plasmafirbung deutlich hervor (siehe Fig. 7, Taf. 12 und Seite 75).

5. In der unscharfen linken Bildhilfte sind immerhin noch einige Zellen des die
Kettenparenchymzellen-Reihen iiberbriickenden Rindenstrahls deutlich erkennbar.

Pinus palustris MiLLER wurde als Vergleichsobjekt zu den kommenden Belegen
gewihlt, weil diese groBzellige Wirmeform die einzelnen Aufbau-Elemente der Rinde
sehr deutlich zeigt. Durch diese Wahl darf aber nicht der Eindruck hervorgerufen
werden, als ob noch die Ansicht vertretbar sei, frohwiichsige Florida-Kiefern
stiinden in verwandtschaftlicher Beziehung den Bernsteinféhren besonders nahe. Auch
diese Einstellung zum Bernsteinproblem ist iiberholt.

9. Der Radialschnitt durch die lebende Rinde
von Pinus succinifera (Coxw.) emend.

a) Siebzellen, Kettenparenchym und Rindenstrahlen

Es ist nun die Aufgabe, in den Priparaten der Bernsteinkiefern diese und andere
Beobachtungen an rezenten Arten zweifelsfrei wiederzufinden. Wo keine besondere
Angabe iiber die Art der jeweilig besprochenen Inkluse gemacht ist, liegt ein Rinden-
Borken-Einschluf3 des Bracks, kein Zwieback, der Untersuchung zugrunde.

In der linken Hilfte der Figur 1, Tafel 12, fillt ein Paket von sieben sehr
lang gestreckten, parallel orientierten, gleichbreiten Zellen mit iiberaus zahlreichen
Tiipfellochern auf. Es ist ein Paket von Siebzellen, das nach rechts von dickwandigen,
dunkel getonten hohen Kettenparenchymzellen abgeschlossen wird. Diese sind nicht
kollabiert, enthalten auch keine Kristalle und sind ehedem gewif3 echte, funktions-
tiichtige Kettenparenchymzellen gewesen, wie die auf erhohten Turgor deutende Aus-
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bauchung mehrerer Zellen beweist. Ordnet man dieses Objekt denjenigen zu, welche
die Querschnitte der Zwiebicke lieferten, so zeigt sich der grofe Unterschied: In
Rindenzone I der Zwiebiicke schmale, einzellige, als Kristallzellen ausgebildete, kolla-
bierte Kettenparenchymzellen — im groBeren, kompakten Rinden-Borkenstiick des
Bracks zum Teil mehrschichtige, normal lebenstiichtige Kettenparenchymzellen! Die
rechte Hilfte des Gesichtsfeldes it wegen seiner Dichte Einzelheiten nicht mehr
erkennen. Aber am oberen Bildrand sieht man trotz der Unschirfe doch noch Reste
eines iiberquerenden Rindenstrahls. Nach der Art der Kettenparenchymzellen, die
keine Dilatation zeigen, und derjenigen der Rindenstrahlen benachbarter Gewebefelder
handelt es sich um normale Rindenzone 11, die allerdings nicht im lebensfrischen, son-
dern im bereits angetrockneten Zustand zur Einbettung gelangte. Denn die Siebzellen
besitzen nur noch Tiipfell6cher. —

Der Film der Figur 2, Tafel 12, gibt lebend im Bernsteinbalsam fixierte Sieb-
zellen in der Radialaufsicht wieder. Die Tiipfelfelder sind bei stirkerer Vergréf3erung
(Fig. 8, Taf. 12) bis in alle Einzelheiten genau zu erkennen. Sie sind ungefihr kreis-
rund, nehmen fast die ganze radiale Zellbreite ein und unterscheiden sich von den
doppelt behoften Tiipfeln der Lingstracheiden in der bekannten, ganz auffilligen
Weise. Die Mittellamelle der Zellwand ist von Poren durchsetzt wie ein Sieb. Vergleicht
man unter Beriicksichtigung der verschiedenen Vergrof8erungen die Durchmesser der
Siebfelder von Pinus succinifera (Conw.) emend. mit denjenigen von P. palustris
MILLER und P. silvestris L., so ergibt sich nach der Messung und Berechnung iiber-
raschenderweise weitgehende Ubereinstimmung. Diese Konstanz eines so wichtigen
anatomisch-physiologischen Merkmals kann durch den fiir alle Pinus-Arten gemein-
samen xeromorphen Typus der Gesamtpflanze erklirt werden. — Es ist sehr bedauer-
lich, daBB gerade dieses Bild die Grenzen der Lackfilmmethode so augenfillig demon-
striert (UnregelmiBigkeit der auf dem Film haftengeblrebenen Gewebefetzen, ver-
schiedene Dicke der Gewebepartien und Auftreten von [weien] Gewebebriichen). —

In Figur4, Tafel 12, wird mehrfache Wechsellagerung von Siebzellenpaketen
mit Kettenparenchymzellen-Lagen auf ungewohnlich weite Erstreckung bei geringer
Vergroflerung gezeigt. Nach Auszihlung des Gesamtpriparats betrigt die Zahl der im
Paket vorhandenen Siebzellen zwischen 7 und 10, liegt also im allgemeinen Bereich
der jetztzeitlichen Fohren. Die Siebzellentiipfelung ist gut zu beobachten. Besonders
eindrucksvoll ist die Uberbriickung der Siebzellenpakete durch sehr gut erhaltene
Rindenstrahlen. Offenbar geht der Schnitt durch eine unverhiltnismiBig stark ent-
wickelte Rindenzone II, denn am linken Bildrand sind die Rindenstrahlzellen noch
sehr niedrig und langgestreckt; nach rechts hin verbreitern sie sich nur allmihlich.
Dieselbe Tendenz der ZellvergroBBerung zeigen die Kettenparenchymzellen-Reihen. Es
ist auffillig, daf3 die Rindenstrahlen nicht wie iiblich genau senkrecht zu den achsialen
Elementen verlaufen. Es miissen grofSe Dreh- oder Scherkrifte gewirkt haben, die aber
doch nicht den Gewebezusammenhalt zerstérten. Ob sie im Zusammenhang mit den
Sprengkriften einflieBenden Balsams standen, ist nicht zu entscheiden. Die grof3en,
weillen Gewebeliicken im Bilde kénnen wenigstens zum Teil bei der Priparation ent-
standen sein, denn charakternistische FlieB3strukturen des erstarrten Harzes sind nicht
vorhanden. — Ein beachtliches Moment ist zudem der Farbunterschied zwischen
Kettenparenchym- und Rindenstrahlzellen: wihrend die Kettenparenchymzellen durch-
gingig sehr dunkel erscheinen, wobei es gleich ist, ob es klar erkennbare Zellgefiige
oder verschwommen erscheinende Gewebelagen sind, sind die Rindenstrahlzellen
heller. Diese Farbdifferenz ist kaum eine Begleiterscheinung der Priparationsmethode
(etwa durch ein Aufreilen der Rindenstrahlzellen bedingt), sondern erklirt sich (wie
bei der Besprechung der Rinden-Querschnittsbilder Seite 68 ausgefiihrt) durch den



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 73

verschieden hohen Gehalt der Zellen an Gerbstoffen. — Im dunklen Mittelfelde des
Bildes liegt ein Gebiet dichten Gewebes. Wie die Direktbeobachtung des Priiparates
unter dem Mikroskop ergibt, ist es ein aus den Kettenparenchymzellen entstandenes
Parenchym, das auf Grund seines geweblichen Gegensatzes zu der Umgebung auf dem
Lackfilm dicht haftete.

Im Gegensatz zu der Anordnung und Ausbildung der Siebfelder bei Pinus silve-
stris (s. auch Abb. 174 im Lehrbuch der Botanik von STRASSBURGER, 23./24. Aufl. 1947,
wo sie verschieden groB3 und unregelmifBig verteilt wiedergegeben werden), erscheinen
i. a. die Tiipfelfelder bei Pinus succinifera (Conw.) emend. praktisch gleichgroB3, fiillen
fast die ganze radiale Zellbreite aus und sind regelmifig verteilt (s. Fig. 3, Taf. 12).
Zu ihnlicher Ausbildung kommen diese Tiipfelfelder auch zum Beispiel bei Pinus
palustris. Sie reichen auch fast regelmiBig von einer Tangentialwand zur anderen,
liegen in vielen Siebzellen dicht iibereinander in anderen dagegen mehr oder weniger
weit voneinander getrennt. Bei Pinus elliottii ENcLM. sind die Siebzellen schmiler
und die Verteilung der unregelmifBig groBen Tiipfelfelder weniger gesetzmiBig. Stellen-
weise nehmen sie die ganze radiale Zellbreite ein, an anderen Stellen sind sie wesent-
lich kleiner. Auch die Gestalt der Felder wechselt hier stark: sie ist nicht grundsitz-
lich kreisformig. Bei Pinus oocarpa Scmep. sind die Tipfelfelder gleichfalls unregel-
miBig gestaltet, fiillen aber die Zellbreite fast ganz aus und sind verschieden dicht
verteilt. — Die Siebzellen von Pinus strobus sind schmal; die Tiipfelfelder trotz sorg-
filtiger Beobachtung nur schwer zu erkennen. Sie sind nicht so zahlreich, in ihrer
Gestalt variabel und haben keine Ahnlichkeit mit den typischen Feldern von Pinus
succinifera (Conw.) emend. Diese geben demnach ein sehr bezeichnendes Bild. —

Ein tief von einer Wundwirkung beeinfluBtes Gewebe der Rindenzone I
konnte in einem Zwieback-Priparat beobachtet werden, das in charakteristischer Weise
der Verknidulung des Wundholzes entspricht. Wegen des embryonalen Charakters und
der damit schwachen Konturierung der Zellen ist das Bild leider fiir eine Wiedergabe
wenig geeignet. Unter weitgehendem Zuriicktreten der so iiberaus zarten Rinden-
strahlen fillt besonders die vertikale Schlingelung (Verkniulung) der noch sehr schmalen
achsialen Elemente auf. Da in dem weit ausgedehnten, vollkommen intakten Film
nicht ein einziger Rindenstrahl in der nicht mifzudeutenden tangentialen Richtung
zu beobachten ist, lduft der Schnitt wirklich genau radial. Es fehlen auch alle Anzeichen
postmortaler Zersetzungsprozesse. Die Inkluse ist — bezeichnend fiir einen echten
~Zwieback“ — lebensfrisch eingebettet worden. Bei Direktbeobachtung
des Priaparats im Mikroskop lassen sich deutlich noch Zell-
kerne in den jugendlichen Kettenparenchym- und Rinden-
strahlzellen, ja sogar in den Siebzellen beobachten! Kenn-
zeichnend ist das Auftreten sdulenférmiger Calciumoxalat-Kristalle bereits in manchen
jugendlichen Kettenparenchymzellen. Sie sind hier wie auch bei rezenten Arten typi-
sche Indikatoren der lebhaft gesteigerten Stoffwechselvorginge gerade in dieser dem
Kambium nahen Rindenzone. Der gleichzeitig auftretende, braune Farbstoff
(von Gerbstoffcharakter) macht die Lagen der Kettenparenchymzellen besonders gut
erkennbar. Die Schlingelungen der Siebzellenpakete und der Kettenparenchymzellen-
Reihen verlaufen nur zum Teil synchron. Es ist auch keine Harzbank im Gewebe ein-
gebettet oder eingekeilt. So ist die Verkndulung wie im Wundholz durch Wachstums-
storung (Wuchsstoffwirkung?), nicht durch sekundiren Harzungsdruck entstanden. —

In Figur5, Tafel 12, kommt der histologische Aufbau der Rindenzone II in
aller nur wiinschenswerten Deutlichkeit zur Wiedergabe. Die Kettenparenchymzellen-
Reihen am linken Rande der Aufnahme und die Briicke der Rindenstrahlen bis zur
mehrschichtig getroffenen und daher sehr dunklen zweiten Lage der Kettenparenchym-
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zellen sind iiberzeugend. Die linke Lage der Kettenparenchymzellen ist zweireihig,
nur durch einige Siebzellen getrennt. Offensichtlich sind die Kettenparenchymzellen
noch angenihert in ihrer urspriinglichen, nur wenig dilatierten Gestalt. Sie sind aber
bereits tonnenférmig angeschwollen, nicht mehr zylindrisch. An einer anderen (nicht
abgebildeten) Stelle des Priparats findet sich ein gleich gut erhaltener Rindenstrahl,
der nicht weniger als 18 Zellen hoch ist. Bei ihm aber sind aufer den Zellen der
oberen und unteren Grenzreihe auch einige der inneren Reihen ausgebaucht. Dieser
Rindenstrahl gehort also schon in den Bereich der Dilatation und es ist nicht aus-
geschlossen, dafl ein mehrschichtiger, harzender Rindenstrahl vorliegt. Nie ist der
Inhalt der Rindenstrahlzellen dunkelbraun, wie meist derjenige der Kettenparen-
chymzellen, sondern hellgelb bis hellbraun. Er zeigt oft sehr kleine Gasblasen,
wohl Zeugen der Zersetzung des Plasmas und seiner Inhaltsstoffe. Die kugelrunden
oder elliptisch gestreckten, schwarz umrandeten Gasblasen unterscheiden sich bei
stirkerer VergroBBerung auch durch ihren zentralen, glasklaren ,Kern“ von den

homogen schwarzen, scharfkantig begrenzten FeS,-Kristallen und sind mit diesen nicht
zu verwechseln. —

Alle Radialschnitte durch Rindenzone III ergeben eine Bestitigung und Er-
weiterung der Beobachtungen des Querschnittes: Auch im Bereich der Dilatation der
Kettenparenchymzellen und der Rindenstrahlen bleiben die Siebzellen in ihrer Form
erhalten. Es tritt kein Kollabieren ein. Selbst die Tiipfelfelder sind meist in gleicher
Weise gut fixiert, wenn das Objekt nicht erst postmortal zur Einbettung gelangte. —

In mehreren Zwieback-Inklusen konnte die lebende Rinde in voller Succinose be-
obachtet werden. Hier hat der Druck des fliissigen Harzes die Gewebe-Elemente aus
ihrem Verbande herausgedringt. Zwischen nicht selten dicken Harzbidnken liegen
Siebzellen in Gruppen oder sogar vollkommen isoliert wie in einem mazerierten Pri-
parat. Dadurch ergeben sich aufler den normalen Aufsichten auf die Radialwinde der
Siebzellen auch Schrigbilder. Hier erscheinen die eigentlich kreisformigen Tiipfelfelder
in der Projektion als Ellipsen.

Zahlreich sind Bilder von Radialschnitten durch Rindenzonen II/III, in denen die
Reihen der tief dunkelbraunen Kettenparenchymzellen dadurch besonders auffallen,
daB ihr durch oxydierte Gerbstoffe gedunkeltes Plasma an den gemeinsamen Quer-
membranen zuriicktritt. Dieser Plasmolyse-Vorgang, eine Vorstufe des Alterns, 148t sich
in gleicher Weise bei rezenten Kiefern beobachten und auch experimentell ausldsen.
Im fossilen Material ist diese Beobachtung von grofem Wert. Die sonst einheit-
lich dunkelbraun und in keiner Weise differenzierten Kettenparenchymzellen-Lagen
koénnen erst durch diese Plasmolysebilder in ihrem Charakter — im Radial- wie im
Tangentialschnitt — eindeutig erkannt werden. Dariiber hinaus gewinnen die Plas-
molysebilder der Kristallzellen als frithzeitig abgewandelte und kollabierte Ketten-
parenchymzellen ihre eigene Bedeutung.

b) Die Kristallbehilter

InFigur?7, Tafel 12, wird das vierte und diagnostisch wie physiologisch sehr
wichtige Bauelement der lebenden Pinus-Rinde vorgelegt. Zwischen normalen, nicht
kollabierten Siebzellenpaketen liegen lange ,Kristallschliuche mit kristallographisch
exakt ausgebildeten monoklinen Sidulen von Calciumoxalat-Monohydrat. Dal3 es sich
um dieses Salz handelt, konnte einwandfrei erwiesen werden durch:

1. genaue kristallographische Beobachtung,

2. zwei mikrochemische Reaktionen nach von PHiLipsBORN (1952),
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8. vergleichende quantitative Ca-Bestimmungen in Splint und lebender Rinde ein
und derselben Probe (von Pinus silvestris L.).

Alle vier Bestimmungen erfolgten naturgemiB an jetzt lebenden Kiefern. Sie
konnen aber ohne weiteres wegen der absoluten Homologie des Kristall-Vorkommens
im Analogieschluf3 auf das Gewebe von Pinus succinifera (Conw.) emend. iibertragen
werden.

Die Kristallbehilter lebender Fohren, die in der Literatur seit je als ,,Schliuche*
bezeichnet werden, erwiesen sich einwandfrei als iibereinander gelagerte, kollabierte
und mit nachgedunkelten Gerbstoffen gefiillte Kettenparenchymzellen. Eine Auflosung
der Quermembranen, wie sie fiir die Bildung von ,,Schliuchen“ Voraussetzung wire,
war nicht nachzuweisen. Vielmehr 1dBt sich im rezenten Objekt in jugendlichen, noch
lebenden Kristallzellen der Rindenzone I experimentell Plasmolyse auslésen. Sie legt die
Querwinde der Kettenparenchymzellen frei. Auch im Bernstein fanden sich Priparate
der Rindenzone II, in denen wihrend des natiirlichen Alterungs- und Fixierungs-
prozesses diese Plasmolyse eingetreten war (Fig. 1, Taf. 13). Im schrig radial/tangen-
tial getroffenen Film (Fig. 1 u. 4, Taf. 13) sind die Kettenparenchym- und Kristallzellen
in tangentialer, die Siebzellen in radialer Aufsicht erkennbar.

Das Priparat der Figur 7, Tafel 12, an derem linken Rande die noch schwach
und unscharf durchscheinenden Rindenstrahlen den Schnitt als radial ausweisen, ist
von vielen dhnlichen deswegen ausgewihlt, weil es in dem einen der ,,Schliuche” nicht
nur die typischen Sdulen, sondem hier auch einen in der Zelle querliegen-
den Kurzkristall zeigt. An dieser Stelle ist die Kollabierung der urspriinglich grof3-
lumigen Zelle nicht erkennbar, der ,,Schlauch® erscheint hier ausgebaucht. — Das Vor-
kommen dieser in der Vertikalachse der Kettenparenchymzellen langgestreckten Cal-
ciumoxalat-Kristalle ist von auBBerordentlicher diagnostischer Bedeutung:

Die Kristalle fehlen der Gattung Picea, sind aber fiir die Gattung Pinus charak-
teristisch. Bei den rezenten Arten iiberwiegt die Ausbildung der Kristalle in Form
dieser langgestreckten Sidulen. Aber es gibt auch Species (z. B. der systematischen Sek-
tion strobus MAYR: Pinus peuce GrsB., Pinus lambertiana DouGL., Pinus strobus L.),
in denen am gleichen Ort nur wiirfeldhnliche Kurzkristalle zur Ausscheidung gelangen.

Im Vorkommen der charakteristischen Calciumoxalat-Kristalle in besonderen
Kettenparenchymzellen-Lagen der sekundiren Rinde liegt das anatomische Haupt-
argument, die Bernsteinbiume als Kiefern und nicht als Fichten anzusprechen. Dazu
kommt noch, da8 in der Rinde von Picea tangentiale Platten von sklerenchymatischen
Zellen eingebettet liegen, die ihrerseits den Fohren fehlen. Somit ist der Bernstein-
spender auf histologischer Basis als Pinus succinifera (Conw.) emend. eindeutig fest-
gelegt. Die noch von H. CoNnweNTz bei der Namengebung eingeschlossene Moglich-
keit der ‘Gattung Picea wird endgiiltig ausgeschieden. Es muf3 aber betont werden, daf3
der Name auch nach dieser Einschrinkung fiir eine Sammelart, nicht fiir eine so-
genannte ,,gute Art“ gilt.

Von besonderem physiologischen Interesse ist noch die Tatsache, dafl sowohl bei
rezenten Kiefern als bei Pinus succinifera (Conw.) emend. die Abscheidung der Cal-
ciumoxalat-Kristalle bereits im jiingsten sekundiren Rindengewebe erfolgt. Dies ist ein
Hinweis auf Zusammenhinge mit Stoffwechselprozessen im Zellteilungs-Geschehen,
wie sie sich im Bereich des Korkkambiums in dhnlicher Weise wiederholen. —

Verlduft der Schnitt durch ein Gebiet der Rindenzonen II/III mit starker Mian-
drierung der Rindenstrahlen, so wird das Gewebe wenigstens stellenweise schrig
radial/tangential getroffen. Das zeigt sich im Bilde in scheinbarer Hdufung der Ketten-
parenchymzellen-Reihen und in der geringen Stirke der zwischen ihnen liegenden
Siebzellenpakete.
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c) Plasma-Degeneration in den Kettenparenchymzellen

Die Figur 1l, Tafel 14, gibt in einem schrig radial/tangentialen Schnitt vier
Reihen nebeneinanderliegender Kettenparenchymzellen wieder. Die Zellen miissen,
da noch keine Dilatation eingetreten ist, in Rindenzone II liegen. Aber ihr plasmati-
scher Inhalt hat schon einen beachtlichen Grad der Entmischung erreicht, vielleicht
ohne durch das Stadium der Plasmolyse gegangen zu sein. Denn im ganzen grofB3en
Schnitt ist keine Kettenparenchymzelle mit der charakteristischen Abhebung des
dunkelbraunen Plasmas von den Querwinden zu beobachten. Dafiir aber ist durch
die Bildung o&liger Tropfen von meist genau kugeliger Gestalt das dunkle, erst gleich-
miBig wandstindige Plasma in seiner homogenen Natur derart gestort, da3 zunichst
helle, ungefihr kugelrunde Gebilde im Plasma entstanden sind (Fig. 5, Taf. 13). Bei
genauer Betrachtung wird deutlich, da8 diese Kugeln im wandstindigen Plasma liegen
und mit einem ,,Stielchen® Kontakt mit der Zellwand halten. Da normales Plasma von wiis-
seriger Phase ist, miissen diese Tropfen nicht wisseriger, sondern mit grof3ter Wahrschein-
lichkeit oliger Phase sein, also Balsamtropfen darstellen. Durch ZusammenflieBen dieser
wandstindigen, vom wisserigen Zellsaft peripheriewirts abgesto8enen Oltropfen ent-
stehen immer grofer werdende, unregelmiBig begrenzte ,, Fenster”. Die bei dieser Ent-
wicklung iibrigbleibenden Plasmareste werden entweder in kleine Kugeln oder un-
regelmiBige Fladen dispergiert oder flielen zu riesigen Gebilden, nicht selten zu rich-
tigen Halbkugeln unter Anlehnung an die Zellmembranen zusammen. Alle vier Sta-
dien dieser tropfigen, harzoligen Plasma-Degeneration sind in Figur 1, Tafel 14,
zu beobachten und zeigen sich in der Tangential-Aufsicht der Figur 6, Tafel 15,
bei geringerer Vergroflerung. Es ist kennzeichnend, daf3 dieser Prozef3 im fossilen wie im
rezenten Objekt zu verfolgen ist. In beiden Fillen aber ist er i. a.” auf die Kettenparen-
chymzellen beschrinkt und verliuft nur selten in Rindenstrahlzellen. Da diese des
braunen Farbstoffs meist entbehren und in ihnen bei rezenten Arten gewisse Gerb-
stoffderivate nur in begrenzter Menge mikrochemisch nachweisbar sind, hat es den
Anschein, als ob die 6lige Plasma-Degeneration wenigstens bis zu einem gewissen
Grade mit dem Auftreten des im Plasma gelosten braunen Farbstoffs in Zusammen-
hang steht.

Um diesen, mit dem ProzeB der Succinose vielleicht gekoppelten Vorgang weiter
zu verfolgen, wurden eingehende physiologische Untersuchungen am lebenden Objekt
durchgefiihrt. Diese Arbeiten werden an anderem Orte verdffentlicht werden. Hier sei
nur das fiir dic Bernsteinkiefern Wichtigste herausgestellt: die Stufen der Plasma-
Degeneration. Die Bildung der kreisrunden, hellen ,Fenster® (Fig. 6, Taf. 15) kann
zu einer groBblasigen ,,Schaumstruktur® des Plasmas fithren. Man konnte auch von
einer ,,Vakuolisierung® sprechen. Aber wie Plasmolyse-Versuche ergeben, umbhiillt das
diinne, wandstindige, braune Plasma urspriinglich die riesige Vakuole — wisserige
Phase. Da die entstehenden ,,Fenster” kreisrund erscheinen, die Tropfen also kugel-
rund sind, muf} es sich um vom Wasser abgestoBBene Oltropfen handeln. Denn wiren
diese Neubildungen hydrophil, so wiirden sie, ohne die regelmifige, genaue Kugel-
form anzunehmen, mit dem zentralen Zellsaft alsbald zusammenflieSen. —

d) Das histologische Bild anomalen Rindenparenchyms

Nicht so auffillig und in ihrer Entstehung nicht so unmittelbar ansprechend sind
an mehreren Objekten aus Brack beobachtete Gewebefelder der lebenden Rinde, die
als in Succinose begriffene Zellverbinde oder (noch schwerer deutbar) als auf Ver-



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 77

wundung neu entstandenes Heilungsgewebe erkannt wurden. Zur ersten Gruppe
gehéren Figur 6, Tafel 12, und Figur 2, Tafel 13, wihrend fiir die zweite
keine iiberzeugende Aufnahme vorgelegt werden kann: Der Kleinzelligkeit und damit
der Dichte dieser Gewebefelder wegen bleiben die Photos schwer lesbar. Bei der
Direktbeobachtung der Priparate aber sind die Randbezirke jedoch meistens so gut
zu erkennen, dal3 eine sichere Deutung moglich ist, wenn die Umgebung eine zweifels-
freie topographische Zuordnung gestattet und die Kenntnisse entsprechender histo-
logischer Bilder rezenter Kiefern gewonnen sind. Danach ergibt sich: Eine wundnahe,
von der Verletzung aber nicht unmittelbar betroffene Kettenparenchymzellen-Lage der
Rindenzone I/II beginnt mit einer Folge von Zellteilungen in tangentialer Richtung.
Sie greift allméhlich bis zu einer Tiefe von mehreren Millimetern in die gesunde Rinde
ein und gewinnt dabei wunter bogiger Verkrimmung der entstehenden Zellage
AnschluB3 an das Kambium. Nachtrigliche Verkorkung unter Braunfirbung setzt von
der Wunde aus ein und fithrt zur Entstehung einer echten Wundkorklamelle. Sie
sichert das zarte und empfindliche Rindengewebe gegen Wasserverlust und Pilzbefall
bereits innerhalb weniger (4—6) Wochen ab. Entsprechend der groflten Zellteilungs-
bereitschaft in Kambiumnihe entsteht dort ein Initialfeld scheinbar ungeordneten
Wundparenchyms (ScHUBERT 1958). — Filme mit solchem kleinzelligen Parenchym
konnten wiederholt auch von der jiingsten Rindenzone I von Pinus succinifera (Conw.)
emend. gewonnen werden. Thre Deutung aber gelang erst, nachdem an mehreren jetzt-
zeitlichen Kiefern das Bildungsgesetz von Wundkork und Wundparenchym erkannt
worden war. Es ist nur bedauerlich, daf3 eine klare bildliche Wiedergabe eines topogra-
phisch einwandfrei bestimmten Wundgewebes noch nicht gelungen ist. Bei der Unre-
gelmiBigkeit der im freien Leben entstehenden Wunden ist dieser Mangel erklirlich. —

In Figur 6, Tafel 12, ist ein auf den ersten Blick ungeordnet erscheinender
Zellhaufen festgehalten, der im Balsam schwimmt. Bei genauer Betrachtung ist aber
im Mittelfeld eine gewisse Radialanordnung der relativ sehr groBBen Zellen nicht zu
iibersehen. Das nach beiden Seiten weit iiber den Rahmen der Aufnahme hinaus-
reichende Gewebefeld wird von dunklen, zum Teil stark aufgebauchten, ja selbst
kugelig verformten Kettenparenchymzellen begrenzt, stellenweise durchzogen. Es
liegt ein GroBfeld eines in Succinose iibergegangenen Rindenstrahls mit seiner
Umgebung vor, wobei die Moglichkeit besteht, da3 es sich um einen hohen, mehr-
schichtigen Strahl handelt. In den noch mnicht bis zum Maximum angeschwollenen
Parenchymzellen treten kleine, dunkle Punkte auf. Sie geben sich bei Direktbeob-
achtung und starker VergréBerung als kugelrunde, mit hell leuchtendem ,Kern®
gezeichnete Gasblasen, als Merkmal tiefreichender Plasma-Zersetzung, zu erkennen.
In den groBten, zu wahrhaft riesigen Dimensionen angeschwollenen, diinnwandigen,
meist deformierten Zellen fehlt diese Gasentwicklung. Diese Zellen haben ganz den
Charakter abnormer Sekretzellen und stehen beziiglich ihres Inhalts im Gegensatz zu
den immer mit dunkelbraunem Farbstoff erfiillten Kettenparenchymzellen.

Im Photo der Figur 2, Tafel 13, ist (um die topographische Lage einwandfrei
zu machen) auf das Siebzellenpaket scharf eingestellt. Damit wurde die linke Bild-
hilfte verschwommen. Sie 1iB8t aber doch noch deutlich erkennen, daf3 es sich um die
Fixierung eines idhnlichen, aber noch nicht weit genug fortgeschrittenen Stadiums der
Succinose eines Rindenstrahls handelt. Zwar sind nach oben zu die Zellkonturen
der durch ihre Deformation aus ihrer wurspriinglichen Lage gedriickten Rinden-
parenchymzellen unscharf, desto plastischer aber tritt der balsamische Zellinhalt
mit seinen FlieBstrukturen hervor. Die parallel zum unteren Bildrand verlaufen-
den unteren Endzellen des Rindenstrahls dhneln in Gestalt und Inhalt (Farbe) den
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normalen Kettenparenchymzellen, sind nur kleiner. Hier hat die Succinose einen
einschichtigen, urspriinglich nicht auf Sekretbildung eingestellten Rindenstrahl erfaf3t.

Mit diesem Befunde und seiner sicheren Deutung zeigt sich das Problem der
Succinose in der lebenden Rinde unter den Gesichtspunkten:

1. olige Plasma-Degeneration jugendlicher Kettenparenchym- und Rindenstrahl-
zellen,

2. Abédnderung des normalen Gewebebildes durch Entstehung eines anomalen
Parenchyms. Dieses kann sekundir der Verkorkung verfallen.

e) Zusammenfassung (Kap. III, C)

Die Bauelemente der normalen Kiefernrinde lebender Fohren konnten auch
—zum Teil mit spezifischen Merkmalen — bei Pinus succinifera (Conw.) emend.
identifiziert werden.

1. Die Siebzellen in nicht selten mehr als 10 Reihen starken Paketen von relativ
weiter radialer Erstreckung, mit dicht i{ibereinanderliegenden, groBen, fast die
ganze Zellbreite erfassenden, kreisrunden Tiipfelfeldern kollabieren auch in
Rindenzone III nicht.

2. Die Kettenparenchymzellen in meist einschichtigen Lagen mit braunem, im Plasma
gelosten Farbstoff zeigen gelegentlich Plasmolysebilder unter Freilegung der
Querwinde. '

3. Die Kristallzellen, als solche bereits in der jugendlichen Rindenzone I determiniert,
enthalten charakteristische sdulenformige, monokline Calciumoxalat-Kristalle als
Monohydrat. Entgegen dem Augenschein handelt es sich nicht um ,Kristall-
schlduche “, sondern um iibereinanderliegende, frithzeitig kollabierte Ketten-
parenchymezellen, deren Quermembranen nicht aufgelost sind.

4. Die Rindenstrahlen sind sehr unterschiedlich hoch (beobachtete Hochstzahl der
Zellen: 18), aufgebaut in den mittleren Reihen aus radial gestreckten, in den

Grenzreihen aus papillos vorgewolbten Zellen. Sie enthalten i. a. keinen braunen
Farbstoff.

In der Richtung von Rindenzone I nach -zone III erfolgt nur geringe Dilatation
der Zellen, die zudem durch die gleichzeitig eintretende Streckung in radialer Richtung
kompensiert wird, so da3 die Zellformen erhalten bleiben.

In Beziehung zum Prozef der Succinose der jiingsten Rindenregion stehen fol-
gende Befunde.
1. Die olige Plasma-Degeneration junger Kettenparenchymzellen zeigt verschiedene
Stufen:
a) Plasmolyse,

b) AufreiBen zum Teil unregelmiBiger, zum Teil in der Aufsicht kreisférmig
erscheinender , Fenster“ im Plasma,

c) Ausscheiden groBer, kugeliger Oltropfen im protoplasmatischen Wandbelag,
d) Dispersion des braunen Plasmas in kleine Tropfen und Fladen oder

e) ZusammenflieBen zu groBen, an die Zellwand angelehnte Halbkugeln und
Fladen.



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 79

2. Das Plasma der Zellen der manchmal sehr ausgedehnten, typischen Kettenparen-
chymzellen-Lagen der Zwiebicke erweckt im Intensiv-Stadium c) den Eindruck,
vakuolisiert oder groB3-blasig, schaumig zu sein.

3. Die Auflésung des Gewebeverbandes durch eindringenden, sprengend wirkenden
HarzfluB3 erzeugt Bilder dhnlich einer Mazeration.

4. Im Verwundungsexperiment an rezenten Kiefern entsteht aus noch embryonalen
Kettenparenchymzellen-Lagen ein dreidimensionales, kleinzelliges Wucherungs-
gewebe aus zartwandigen Elementen. Auch dieses anomale Gewebe konnte in
Prédparaten mehrerer Bernsteineinschliisse sicher nachgewiesen werden.

Zur Artdiagnose des Bernsteinspenders gehoren:

1. die Charakteristika der Siebzellen, — ihre Dimensionen, ihre gesetzmifige Tiipfe-
lung und ihre Resistenz gegeniiber dem Kollabieren,

2. das Vorkommen monokliner Calciumoxalat-Kristalle als langgestreckte Sdulen des
Monohydrats. In Verbindung mit dem gleichzeitigen Fehlen von Sklerenchym-
platten in der Rinde ist dies das wichtigste Kriterium fiir die Zugehorigkeit der
Bernsteinspender zur Gattung Pinus. '

3. Aber so wenig wie die holzanatomischen Einzelheiten eine Einordnung wvon
Pinus succinifera (Conw.) emend. in das System der lebenden Fohren ermoglichen,
weisen diejenigen der lebenden Rinde auf eine oder die andere lebende Kiefer
mit ‘Bestimmtheit hin. So bleibt es vorliufig dabei: Die Bernsteinféhren gehoren
ausgestorbenen Spezies an.

D. Der Tangentialschnitt durch die lebende Rinde,
vornehmlich die Zwiebicke

Durch die Wechsellagerung von Siebzellenpaketen und Kettenparenchymzellen-
Lagen im Gewebeaufbau der lebenden Rinde ist bei der Untersuchung der ent-
sprechenden Bernstein-Inklusen die Bevorzugung der ungefihr tangentialen Spaltungs-
richtung bedingt. Das zahlenmiBige Uberwiegen der Tangentialfilme wird dadurch
erkliart. Gerade diese Schnitte ergeben iiberraschend gute und aufschluBBreiche histo-
logische Bilder, aus denen besonders auch die Bedeutung beider Arten von Rinden-
strahlen fiir den Vorngang der Succinose hervorgeht.

1. Rindenstrahlen des normalen Gewebes
im Vergleich zu denen in Succinose

Der Schnitt der Figur 3, Tafel 13, durch frithe Rindenzone II von Pinus
palustris MILLER (als Modell) hat in der linken Bildhilfte eine Kettenparenchymzellen-
Lage genau tangential, in der rechten ein Siebzellenpaket ein klein wenig schrig
getroffen. Diese geringe Richtungsabweichung ist aber nur scheinbar, in Wirklichkeit
durch die in dieser Zone bereits einsetzende Verschiebung innerhalb des Gewebes
durch den Wachstumsdruck bedingt. Links sind deutlich zu unterscheiden: drei noch
schmale Kettenparenchymzellen-Reihen, zum Teil aufgeschnitten (hell), zum Teil
erfiillt mit Stirkekornern (grau). Nach rechts zu folgen mehrere Lagen bereits tonnen-
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formig geweiteter Kettenparenchymzellen. Damit ist Mehrschichtigkeit der Ketten-
parenchymzellen-Lagen wahrscheinlich gemacht. Gegeniiber diesem klaren histo-
logischen Bau erscheint die rechte Bildhilfte wenig iibersichtlich durch die perforierten
Membranen der Siebzellen. Aber gerade durch diesen Gegensatz dokumentiert sich die
Zusammensetzung der lebenden Rinde aus den beiden anatomisch-physiologisch so
verschiedenen achsialen Hauptkomponenten, zu denen noch die radialen Rindenstrahlen
kommen. Diese sind in erster Linie einschichtig. Ein riesiger mehnschichtiger Rinden-
strahl mit seinem groflen, zentralen Harzraum wird von der unteren Bildkante durch-
schnitten. Bei aufmerksamer Betrachtung der linken Bildhilfte fillt eine Unmenge
langer, schlanker Kristalle auf, die in genau senkrechten Reihen dicht hintereinander
liegen. Wo (zum Beispiel in der oberen Mitte der Aufnahme) mehrere dieser Kristalle
quer zu liegen scheinen, sind sie (beim Schneiden und auf dem Wege zum Dauer-
priparat) aus ihrer primiren Lage gebracht worden. Ein gut Teil der urspriinglich
vorhandenen Kristalle ist ganz herausgewaschen. Auch diese Figur zeigt die Bindung
der Calciumoxalat-Kristalle an die Zone der Kettenparenchymzellen und ihr Fehlen
in den Siebzellenpaketen. —

Es gilt nun, in den folgenden Priparaten der Bemsteinkiefern diese Bauelemente
wiederzufinden, ihre eventuellen Abweichungen zu erkennen und, wenn mdéglich,
ursichlich zu begriinden. —

Die beiden Figuren 2 und 8, Tafel 14, fithren unmittelbar in das Harzungs-

problem ein, denn sie geben nicht normales, sondern in verstirkter Harzbildung be-
findliches Gewebe wieder.

Die Figur 2, Tafel 14, von der Schichtfuge eines Zwiebacks 1if3t in gutem
Erhaltungszustand der Rindenstrahlen die Widerstandsfihigkeit gerade dieser Zellen
erkennen. Denn die reichliche Ausscheidung von groB3-kristallig wie auch sphiritisch
niedergeschlagenem Schwefelkies (schwarz) ist deutlicher Beweis dafiir, dal die
zwischen den Zwiebackhilften aufbewahrte Inkluse der lebenden Rinde gerade mit
ihren Rindenstrahlen der Zersetzung durch Sickerwisser in beachtlichem Maf3 wider-
standen hat. Die groBen, i. a. bauchigen Zellen zeigen, da3 Rindenstrahlen vorliegen.
Ihre Elemente sind sehr viel plumper ausgebildet als die Markstrahlzellen, die im
Vergleich schmal und zierlich wirken. Vornehmlich die Zellen der Strahlenmitte
sind durch den Binnendruck oft kugelformig ausgeweitet, wihrend die Endzellen
dagegen meist klein geblieben sind. Sie haben offenbar an dem Harzbildungsprozef3
in diesem Falle nicht teilgenommen, entsprechend vielleicht ihrer primir nicht auf den
Kohlehydrat-, sondern mehr auf den EiweiBstoffwechsel eingestellten chemischen
Natur (STRASSBURGER). Die ungestorte, urspriingliche Lage der Rindenstrahlen spricht
fiir einen auch noch im angewitterten Zustand gut fixierten Gewebekomplex der
Rindenzone 1. In dem zwischen den Rindenstrahlen ausgeschiedenen Harz sind nur
spirliche Reste achsial gestreckter Elemente als Abdriicke sichtbar. Thre Zuordnung zu
Siebzellen oder Kettenparenchymzellen ist nicht moglich. Der bis auf Abdriicke
erfolgte Schwund der Siebzellen und der gute Erhaltungszustand der Rindenstrahl-
zellen erkliaren sich dadurch, da8 die Rindenstrahlzellen als der Ort der eigentlichen
Harzbildung sich selbst fixiert haben und damit verwitterungs-resistent wurden. Die
Siebzellen dagegen (iiber die Kettenparenchymzellen 1iBt sich aus dieser Aufnahme
nichts aussagen) fielen auf der sekundiren Lagerstitte der Zersetzung anheim. —
Der entscheidende Formwande! der Rindenstrahlzellen ist ein deutlicher Hinweis auf
die Umstellung des Stoffwechsels in Richtung auf eine aullerordentlich gesteigerte,
pathologische Harzbildung. Welche AusmaBe der Uberdruck in diesen zu Sekretzellen
gewordenen Parenchymzellen erreicht hat, ist daran zu erkennen, daf3 in nicht seltenen
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Fillen die benachbarten Zellen desStrahls erheblich gedriickt worden sind und dadurch
ihre Gestalt verindert haben. Aber auch die Plastizitit der Rindenstrahlzellen hat ihre
Grenzen, denn die Interzellularen bleiben grundsitzlich erhalten, wie es die beiden
Figuren 2 wund 3, Tafel 14, gut zeigen.

In Figur 3, Tafel 14, wird der Succinose-Proze3 an einem anderen Ob-
jekte noch augenfilliger. Wieder ist die Mittelzelle des Rindenstrahls der Schwerpunkt
der Harzbildung. Aber diesmal hat auch die Endzelle wenigstens der einen Seite am
ProzeB teilgenommen, wie ihre Vorwolbung unter Beibehaltung der Papillenform und
die Dunkelfarbung des Zellinhalts zeigen. Die dazwischen liegenden Zellen sind nicht
verdndert und scheinen daher an der Harzbildung diesmal nicht beteiligt zu sein
(Fig. 4, Taf. 14). —

Der Rindenstrahl einer anderen Stelle desselben Priparates (nicht abgebildet)
bestand aus 5 Zellen, von denen eine j e d e Kennzeichen der sekundiren Volumenver-
gréBBerung trug. Dazu fanden sich in der mittleren Zelle und in den beiden Endzellen
deutlich kugelrunde Troépfchen, wihrend die beiden restlichen Zellen von goldgelbem
Harz gleichmiBig erfiillt waren. In diesem Priparat lagen zwischen den Rindenstrahlen
wohlerkennbare Reste von Siebzellen.

Besonders eindrucksvoll, zur Wiedergabe aber leider auch micht geeignet, ist ein
Film von demselben Objekt, der die iiberaus zartwandige Kambiumzone und zugleich
das jiingste Spitholz erfaf3t hat. Das Holz zeichnet sich durch die schmalen, normalen
Markstrahlen und die engen, von einfachen Tiipfeln reich durchsetzten Spitholz-Trache-
iden aus. In der Kambiumzone sind die hier nur aus wenigen Zellen bestehenden
Rindenstrahlen um ein Vielfaches bauchiger als die entsprechenden Rindenstrahlzellen
in einer normalen Kambiumzone. Die achsialen Bauelemente sind relativ breite
Siebzellen mit ihrer charakteristischen Tiipfelung. —

Auch an einer dritten Stelle desselben Priparates wird iiberzeugend deutlich, daf3
der Film durch eine Kambialzone verlduft: ein iiber 12 Zellen hoher Rindenstrahl
enthilt die vier mittleren Zellen im fast noch embryonalen Zustand. In diesem Bezirk
wiirde der Rindenstrahl wie ein jugendlicher Markstrahl wirken, wiren seine Zell-
wiinde nicht so besonders diinn. Im Strahl schlieBen sich nach beiden Seiten hin einige
Zellen mit zunehmendem Lumen an, wihrend die begrenzenden Endzellen jederseits
die sekundire Aufbauchung in typischer Weise zeigen.

Vom selben Priparat stammt auch Figur 6, Tafel 20. Sie gibt auf dem
Hintergrund eines hauchfein erhaltenen Abdruckes aus Rindenzone I/II je einen 2- und
3zelligen, stark gebauchten Rindenstrahl wieder. Dabei scheint es, als ob die Zellen des
rechten Strahls in der Ebene der Querwinde getroffen sind. Dann wiren die hellen
Flecke einfache, relativ unregelmifBige Tiipfel. Die eine Quermembran ist zum Teil
aufgerissen. Der Formunterschied dieser Rindenstrahlzellen gegeniiber den normalen
ist augenfillig, spricht fiir sehr hohen osmotischen Druck und ist offenbar ein
Ausdruck eines frithen Succinose-Stadiums.

Im groBten Teil der Figur 1, Tafel 15, verliuft der Schnitt durch die
normal ausgebildete Rindenzone II, und zwar in der schmalen Lage der Ketten-
parenchymzellen. Diese Zellen sind i.a. noch prismatisch (gehéren demnach dem
ersten, wenig verinderten Gebiete der Rinde an) zum Teil zeigen sie aber auch
bereits den Beginn der tonnenformigen Ausbaudhung als das Merkmal der Dilatation.
In der rechten Bildhilfte, besonders in dem liickenhaften oberen Teil, treten deutlich
die schmalen Siebzellen hervor.

Das Gesichtsfeld beherrschen aber die zahlreichen, nur einschichtigen Rinden-
strahlen, deren Hohe in sehr weiten Grenzen schwankt. Thre Zellen sind im Vergleich
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zu denen der Markstrahlen wohl grof3er, zeigen auch die Neigung zur kugeligen oder
elliptischen Verformung, aber an keiner Stelle des ausgedehnten Priparates sind
Anzeichen einer so weitgehenden Deformation zu beobachten, wie sie in den beiden
vorangegangenen Figuren fiir den Prozel3 der Succinose so bezeichnend ist. So liegt
hier die Wiedergabe der normalen, nicht im Zustand gesteigerter Harzerzeugung
befindlichen Rindenzone II vor, in der noch die Dickwandigkeit aller Bauelemente
besonders auffillt.

2. Kettenparenchym, Siebzellen und Kristallzellen

Die Figur 4, Tafel 15, stammt aus einem in harziger Degeneration befind-
lichen Gewebe eines anderen Objektes. Die an der rechten Bildkante liegende Kette
tief dunkelbraun gefirbter Parenchymzellen enthilt diese in einer erst nur wenig von
ihrer urspriinglich prismatischen Gestalt durch Membranvorwolbung abgewandelten
Form. Die Zellen liegen also noch nicht im Bereich der allgemeinen Dilatation. Ihre
gegenseitige Zuordnung rechtfertigt die Bezeichnung Kettenparenchymzellen, wobei es
sich im Raum um eine tangentiale Schicht dieser Ketten handelt. Den linken,
oberen Bildteil beherrschen die riesigen Zellen eines mehrschichtigen, harzenden
Rindenstrahls. Es sind nicht die der Anlage nach zur Harzbildung bestimmten Zellen
des zentralen Feldes, die eigentlichen Sekretzellen eines waagerechten Harzganges,
sondern, wie die direkte mikroskopische Beobachtung des Priparates ergibt, die
zwischen diesen und den Rindenstrahl-Endzellen liegenden Parenchymzellen. Damit ist
erwiesen, daf3 fiir den HarzbildungsprozeB8 in der lebenden Rinde in erster Linie
die Zellen der mehrschichtigen Rindenstrahlen in Betracht . kommen, wobei die
Funktion der Sekretzellen auch von den dibrigen Parenchymzellen iibernommen wird.
In dem vorliegenden Bilde haben die Kettenparenchymzellen einen Funktionswechsel
in erkennbarem Maf3e noch nicht durchgemacht. Das zwischen Kettenparenchymzellen
und Rindenstrahl gelegene Gewebe ist ein Paket von Siebzellen. Wohl sind Anzeichen
einer Mazeration, nicht aber eines Siebzellen-Kollaps’ zu beobachten. Am auffilligsten
ist die selbst bei geringer VergroBerung schon gut sichtbare Tiipfelung der Radial-
Membranen. Im iibrigen zeigt die Figur, dafl auch dieser Schnitt nicht absolut tan-
gential verliuft. Es lieBen sich aber auch noch Filme von anderen Objekten gewinnen,
die auf lange Erstreckung das einheitliche Bild des Tangentialschnittes durch ein sicher-
lich michtiges Siebzellenpaket wiedergeben. An ihnen sieht man hiufig die gewebe-
sprengende Wirkung des Harzflusses, die vielleicht auch auf W un d rinde deutende
Schlingelung (Verkndulung) mancher Siebzellen, ihre auffillige Breite — ein Kenn-
zeichen des Fehlens eines echten Kollaps — und die bemerkenswerte Tiipfelung. Diese
ist bei nicht mehr in lebensfrischem Zustand eingebetteten Objekten der Anlaf3 zu einer
Membrandurchlécherung und damit zu einer , Punktierung® der Zellwand. —

In der Figur 5, Tafel 15, der Rindenzone II werden mehrere nebeneinander-
liegende Kettenparenchymzellen vorgewiesen, von denen einige als , Kristallschliuche
ausgebildet zu sein scheinen. Im oberen Bilddrittel ist ein Paket breiter Siebzellen
angedeutet; eine Siebzelle zeigt herrlich erhaltene, einseitig vorgewolbte Tiipfelfelder.
Es handelt sich gewif3 nicht um eine Perforation der Zellwand durch eine ,,Zersetzung”
oder einen ,,Membranzerfall“. Vielmehr legen diese echten Tiipfelfelder Zeugnis davon
ab, daB3 die Einbettung mnicht postmortal erfolgte. Es ist ein zusitzlicher Beweis fiir die
Entstehung der Zwiebicke. Bei mikroskopischer Direktbeobachtung und auch in der
Farbaufnahme erscheinen die in der unteren Bildhilfte der Figur schwarzen Ketten-
parenchymzellen braun, nicht anders als in rezenten Priparaten. Die Betrachtung im
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polarisierten Lichte bei gekreuzten Nicols deckt einen scheinbaren Unterschied zu den
entsprechenden rezenten Kristallbildungen auf: Wihrend auch Dauerpriparate jetzt-
zeitlicher Fohren im polarisierten Licht in der erwarteten Weise den charakteristischen
Dichroismus zeigen, fillt dieser in den Bernstein-Priparaten aus! Eine Erklirung fir
diese Erscheinung wird vorldufig in der Tatsache gesucht, da3 die Kristalle der
tertidren Kiefern in drei amorphe Medien eingebettet sind: Bernsteinharz, Filmlack und
Kanadabalsam. In ihrer Gesamtheit wirken diese Amorphen der Beobachtung nach
depolarisierend. —

In einem Priparat eines anderen Objektes (micht abgebildet) ist eine Lage von
Kettenparenchymzellen getroffen, von denen die eine zu einem sehr langen , Kristall-
schlauch® umgewandelt scheint. Wihrend in ihm das braungefirbte Plasma ohne
erkennbare Verinderung konserviert ist, enthalten die begleitenden kristallfreien
Zellen das Plasma in tropfiger Degeneration. Diese Beobachtung erklirt sich durch die
Tatsache, daB3 in den Kristallzellen sehr friithzeitig, bereits schon in Kambiumnihe bald
nach ihrer Anlage, mit der Kristallausscheidung das Plasma als Ganzes kollabiert und
nicht (wie in den normalen Kettenparenchymzellen) lingere Zeit funktionstiichtig bleibt,
erst unter Umstinden spit altert und dabei tropfig degeneriert. —

Von einem anderen Objekt gibt Figur 2, Tafel 21, im Farbbild einen
Tangentialschnitt durch eine ausgedehnte Kettenparenchymschicht der fast intakten
Rindenzone II wieder. An den gréBeren, unregelmifBigen, hellen Feldern hat der
Lackfilm leider micht gefaBt. Die braunen Kettenparenchymzellen sind stellenweise
aus ihrer urspriinglichen Lage verschoben. Das geht aber nicht auf Rechnung der
Priparation, sondern muf3 durch Druckkrifte bei der Fossilierung erfolgt sein. — Bei
Lupenbetrachtung fillt auf:

1. Ein ,Schlauch® mit charakteristischen, hoch sidulenformigen Calciumoxalat-
Kristallen. Seine im Vergleich zu den benachbarten Kettenparenchymzellen be-
zeichnend geringe tangentiale Breite dokumentiert deutlich, daf3 das Zellwachstum
mit der bereits frithzeitig erfolgten Kristallausscheidung schon in der Rinden-
zone 1 eingestellt wurde.

2. Kettenparenchymzellen am rechten Bildrand, deren braunes Plasma kleine helle
Flecken zeigt. Es sind die ersten , Fenster“-bildungen. Sie kennzeichnen das Zer-
reilen des plasmatischen Wandbelages durch Ausscheidung von zunichst kleinen
Oltropfen. Dieser Beginn der oligen Plasma-Degenération ist ein Anfangsstadium
der Succinose.

3. Die Succinoée in der Safthaut

Sind in den vorhergegangenen Ausfithrungen die vier Gewebekomponenten der
lebenden Rinde in ihrem Aufbau und in ihrer gegenseitigen Zusammengehorigkeit
erkannt, so sollen die nichsten drei Figuren den Succinose-Prozef3 in seiner ausge-
prigtesten Form wiedergeben. Eine sehr grofle Anzahl entsprechender Priparate
wurde gefunden, die allerdings meist nur auf kleineren Feldern zur photographischen
Wiedergabe geeignet sind. Auf Grund des individuellen Schicksals jedes Objektes laf3t
sich hier im Bereich der Succinose eine Typisierung in der lebenden Rinde nicht durch-
fithren. Die Prozesse

der normalen Dilatation,
der bauchigen Ausweitung der Rindenstrahlzellen,

%6
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der schon durch diesen Druck verursachten Verschiebung der Zellen
innerhalb des Gewebes und

des Harzflusses zwischen die Bauelemente der Rinde mit ihrer spren-
genden Wirkung

laufen bereits im lebenden Zweig, Ast oder Stamm ab. Dazu gesellen sich noch in der
nicht voll abgeschlossenen Inkluse sekundire Verinderungen durch Verwesung und
Verwitterung im AnschluB an geologisch-mineralogische Vorginge. Es ist also kein
Wunder, daf3 gerade diese anatomisch eindrucksvollen und physiologisch so charakte-
ristischen Bilder zu ihrer Deutung der sicheren Kenntnis des Aufbaus der mormalen
und der harzenden Rinde lebender Kiefern bediirfen.

In Figur 3, Tafel 15, verliuft der Film — wie das Fehlen von Kettenparen-
chymzellen ausweist — durch ein Siebzellenpaket. Bedenkt man die relative Michtig-
keit dieser Pakete in radialer Richtung und dagegen die Einschichtigkeit der Ketten-
parenchymzellen-Lagen, so ist gut wverstindlich, da3 die meisten Tangentialschnitte
gerade nur diese Siebzellenpakete treffen. Ein Film durch die Kettenparenchymzellen-
Zone, wie er in Figur 1, Tafel 15, vorliegt, gehort zu den Seltenheiten. In der
aus verschiedenen Griinden nicht ganz scharfen Figur 3, Tafel 15, fallen zunichst
die Rindenstrahlen auf. Wenn es auch einzelne unter ihnen gibt, die zwar groBlumige
aber nicht wesentlich verinderte Parenchvinzellen besitzen, so gibt es zahlreiche andere,
deren dilatierte Zellen aus dem urspriinglichen Verbande herausgewachsen oder heraus-
gedriickt worden sind.

Dazu sind mehrere besonders breite, in ihrem Aufbau aber unscharfe Rinden-
strahlen zu beobachten, bei denen es sich um mehrschichtige, harzende oder urspriing-
lich einschichtige, sekundir auch der Harzbildung wverfallene Rihdenstrahlen handeln
kann. Besonders interessant ist ein an anderer Stelle desselben Priparates erhobener
Befund: Es gibt Rindemstrahlen, die, ohne eigentliche Sekretzellen und damit ohne
einen zentralen Harzkanal zu besitzen, im mittleren Teile mehrschichtig sind. Das heif3t
sie sind (nicht selten gruppenweise in groeren Gewebefeldern) in der Mitte aus we-
nigstens zwei nebeneinanderliegenden Parenchymzellen aufgebaut. Damit ist, wie unter
physiologischem Aspekt (Fig.2 u. 3, Taf. 14) so auch unter anatomischem, ein Uber-
gang vom einschichtigen zum mehrschichtigen Rindenstrahl erwiesen. —

An einer dritten Stelle des Priparates (Fig. 1, Taf. 21) ist offenbar der Proze3 der
Succinose noch nicht so weit fortgeschritten wie in der Figur 3, Tafel 15. Die An-
zahl derRindenstrahlen in derselben Flicheneinheit ist scheinbargroBer als im Succinose-
Gewebe; jeder einzelne Strahl in seiner urspriinglichen, unverinderten Ausbildung und
der Druck inmerhalb des Gewebes sind noch gering. In der Aufnahme noch zeigen die
allermeisten Rindenstrahlzellen zahlreiche, hell leuchtende, mittelgroBe Einschliisse.
Wahrscheinlich handelt es sich um Stirkekdrner, nicht um Oltrépfchen. Auf Grund
gewisser mikrochemischer Reaktionen an Rindempriparaten rezenter Kiefern ist es
naheliegend, anzunehmen, daf3 die wihrend des Succinose-Prozesses eintretende Vo-
lumenvergroBerung der Rindenstrahlzellen ursichlich mit der Umwandlung dieser
Stiarkekomer in losliche oder emulgierte Stoffe verbunden ist. Denn in verharzten
Rindenstrahlzellen fehlen die geformten Einschliisse. —

Eine genaue Durchmusterung zahlreicher Aufnahmen der ergiebigsten Priparate
liBt keine auffillige Vermehrung der Zahl der mehrschichtigen Rindenstrahlen er-
kennen. Im Vergleich zu den einfachen Rindenstrahlen bleibt ihre Zahl immer niedrig.
Allerdings ist im Zustand der Succinose in den meisten Fillen thre auBerordent-
lich gebauchte Form festzustellen. Nur selten finden sich solche mehrschichtigen
Rindenstrahlen, welche den zelluliren Aufbau dieser in starker Succinose
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befindlichen Strahlen wiedergeben. Aus dieser Beobachtung geht hervor, daf3 der Harz-
bildungsprozef i. a. nicht in den Kambiumzellen mit einer vermehrten Anlage mehr-
schichtiger Rindenstrahlen beginnt, wie man erwarten konnte; die erhdhte Harz-
produktion erfolgt vielmehr in beachtlichem MalBe im Plasma der Zellen der ein-
schichtigen Rindenstrahlen. Allerdings bleibt noch die Frage offen, ob die so iiberaus
groBe Anzahl dieser Strahlen, zwischen denen oft nur noch einige wenige Siebzellen
liegen, ein Ausdruck der physiologisch-anatomischen Reaktion auf einen Wundreiz
darstellt. Auch in der Figur 3, Tafel 15, treten die Siebzellen als nur sehr schmale
Schlduche sehr zuriick und sind in Anlehnung an die aufgebauchten Rindenstrahlen
geschlidngelt. Aus der Grof3zahl hoher Rindenstrahlen zu schlieBen, liegt die Safthaut
eines alten Stammstiickes vor.

In derselben Richtung liegt noch eine weitere Beobachtung. Auch die mehr-
schichtigen, harzenden Rindenstrahlen mit zentralem Harzgang sind noch von
einer sekundidren Abinderung ihres zelluliren Aufbaus betroffen: In ihrem Mittelfelde
tritt gar nicht so selten eine starke Vermehrung der Anzahl der Parenchymzellen derart
ein, dall unter Beibehaltung der Einschichtigkeit der Strahlenenden die Parenchym-
zellen der Mitte eine sehr starke, 5—6 Zellen umfassende Ausbauchung bilden. Dieses
Gebiet kann das 3—4fache des Normalen erreichen. Also auch hier liegt derselbe
Funktionswechsel vor: Die Parenchymzellen der Rindenstrahlen vermégen, ohne an die
Entwicklung eines spezifischen Harzkanals gebunden zu sein, zur Harzbildung iiber-
zugehen. — Die Figur 5, Tafel 16, zeigt die gehdufte Umwandlung der
Rindenstrahlen in Harzungsorgane, ohne daf3 es in ihrer Mitte zur Ausbildung der fiir
die mehrschichtigen Strahlen primir charakteristischen zentralen Harzginge gekommen
ist. Alle Zellen — einschlieBlich der an den Strahlenenden — sind unter kugeliger
oder elliptischer Verformung zu Riesenzellen angeschwollen, 16sen sich immer mehr
aus ihrem wurspriinglichen Gewebeverbande, schwimmen in dem von ihnen selbst aus-
geschiedenen Harz und der starke Harzungsdruck preBt die umgebenden Siebzellen
zu strukturlosen Bindern zusammen. Dal3 zugleich die urspriinglich relativ starken
Zellmembranen diinner werden und damit die Zellen das Wesen von Sekretzellen
immer mehr annehmen, ist wohl verstindlich.

4. Das groBzellige Parenchym vom Typ
des Sekretionsgewebes aus Kambiumnédhe

Die Figur 4, Tafel 16, scheint auf den ersten Blick in unmittelbarem Zu-
sammenhang mit der vorangegangenen zu stehen. Man konnte zuniichst sehr wohl
annehmen, daf3 es sich auch hier, wie in vielen dhnlichen Fillen, um Schwemmgut von
Parenchymzellen aus stark der Succinose unterliegenden Rindenstrahlen handele.
Aber in diesem Priparat liegen doch andere Zusammenhinge vor. Direkte mikrosko-
pische Beobachtungen und Mikrophotos, die hier nicht wiedergegeben werden konnten,
zeigen unter dieser so unregelmidBigen und aufgelockerten Anordnung diinn-
wandiger, relativ groBlumiger Zellen die Tracheiden des allerjiingsten Holzes
und die unverkennbaren, sehr schmalen und hohen M ar k strahlen. Damit gehort das
strittige, lockere Parenchym aus ungefihr kugeligen Elementen, deren Grofe aber
unter derjenigen der harzenden Rindenstrahlzellen bleibt, der eigentlichen Kambium-
zone an! Diese erscheint in der so abnormen Ausbildung eines fiir diese Stelle ganz
tiberraschend grof3zelligen Parenchyms und erstreckt sich in tangentialer Richtung
bemerkenswert weit. Seine Elemente zeigen im Priparat in anderen, groferen Zell-

4 g*
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gruppen gemeinsame, € b e n flichige Winde, urspriingliche Teilungsmembranen, als
einen letzten Hinweis auf ihre mit den kugeligen Zellen geschwisterliche Herkunft.

Die Dilatation der Zellen ist verstindlicherweise vornehmlich nach der Seite des
geringsten Widerstandes in tangentialer Richtung erfolgt. Die diinmen Zellhdute
weisen auf den Charakter von Sekretzellen hin, und es darf angenommen werden, daf3
das hellbraune Harz,in dem die Zellen schwimmen, von ihnen selbst vor der Auflésung
des wurspriinglichen Gewebeverbandes ausgeschieden wurde. Der Zellinhalt ist verschieden
braun getont und zeigt auch manchmal geformte Elemente und erstarrte Flief3-
strukturen. Nicht selten finden sich auch Zellen im Zustand des Kollabierens.

Dies kambiale Parenchym-Gewebe ist in seinem histologischen Bilde anders als
das kleinzellige Wundparenchym (s. S. 77), das seinen Bildungsherd in den jugendlichen
Kettenparenchymzellen-Lagen (der Rindenzone I) besitzt und experimentell nachweis-
bar auf Wundreiz entsteht. Die wverschieden tiefbraune Firbung der Zellen des
Wucherungsgewebes, die allerdings micht hiufige, tropfige Plasma-Degeneration und
die stellenweise noch charakteristische Lagerung im urspriinglichen Zellverband lassen
mit gutem Grund vermuten, daf3 es sich bei der Entstehung des Parenchyms der
Figur 4, Tafel 16, um eine Bildung der kambialen Anlage von Ketten-
parenchymzellen handelt. Damit wire trotz der anfinglich so different erscheinenden
anomalen Gewebebildung letztlich doch die gemeinsame Wurzel gefunden, aus der
grof3zelliges Sekretions- und kleinzelliges Wundgewebe entstehen: jugendliche Ketten-
parenchymzellen. Das leuchtet auch durchaus ein, wenn man bedenkt, da3 selbst in
vorgeschrittenem Alter gewisse Kettenparenchymzellen-Lagen als - Korkkambium
(Phellogen) wieder embryonal werden konnen. Dagegen ist den bereits bei ihrer
Anlage funktionell spezifizierten Siebzellen eine Riickentwicklung in den meristema-
tischen Zustand verwehrt. Gemil3 dieser Erkenntnis sind auBBer den eigentlichen, schon
primir in der Anlage als Sekretzellen determinierten innersten Zellen der eigent-
lichen Harzgiinge auch alle anderen Parenchymzellen der sekundiren Rinde imstande,
die Funktion der Harzbildung zu iibernehmen. Mengenmifig fallen in dieser Hinsicht
aber die normalen Kettenparenchymzellen-Lagen wegen ihrer geringen Michtigkeit
im Vergleich zu den Parenchymzellen der Rindenstrahlen wenig ins Gewicht. Der
Chemismus in den Rindenstrahlzellen und den Kettenparenchymzellen ist wielleicht
auf Grund des unterschiedlichen Gerbstoffgehaltes nicht ganz der gleiche. Oder
ermoglicht nur der im Plasma der Kettenparenchymzellen geloste, braune Farbstoff
ein besseres Sichtbarwerden der entstehenden Oltropfchen? An dieser Stelle miissen
experimentelle Untersuchungen an rezenten Fohren weiterfithren. Sie sind bereits seit
lingerem im Gange, haben aber bislang wegen der immer wieder auftretenden neuen
Schwierigkeiten, die im Harzcharakter der entstehenden Stoffe liegen, noch zu keinem
abschlieBenden Ergebnis gefithrt. — Aber es besteht noch die Moglichkeit einer
anderen Deutung des Bildes, des eigenartigen grof3zelligen Parenchyms der Figur 4,
Tafel 16: Es konnte sich um das eigentliche Sekretionsgewebe eines ausgedehnten
Harzungsfeldes des Holzes im jiingsten Stadium handeln. Dafiir wiirde die unmittel-
bare Umterlagerung dieses Parenchyms durch Tracheiden sprechen. Eine Ent-
scheidung dieser Frage istleiderauch bei griindlichster Durchforschung des ausgedehnten
Originalpriparates nicht moglich. Es kann aber als sicher gelten: Dieses Sezernierungs-
gewebe gehort in die allerndchste Nachbarschaft der Kambialzone. Seine Bildung
ist also bereits hier determiniert und ist nicht erst aus einer élteren Kettenparenchym-
zellen-Lage erfolgt. —

Die Figur 6, Tafel 15, stammt von einem Tangentialfilm durch eine jugend-
liche Kettenparenchymzellen-Lage der Rindenzone I. Die einzelnen Bezirke iiber-
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raschend gut erhaltener, in ihrer tangentialen Ausdehnung noch unverindert prisma-
tischen Zellen dokumentieren die kambiumnahe Zone. In ihr ist jedoch in anderen
Feldern des Films auf sekundirer Lagerstitte Verwitterung erfolgt, wie grof3e, gewebe-
frei gewordene Gebiete und die Ausscheidung riesiger Schwefelkies-Sphirite (schwarz)
erkennen lassen. Aber die intakt gebliebenen Gewebeteile zeigen in iiberzeugender
Eindringlichkeit die auf Seite 76 an Radialschnitten geschilderten Erscheinungen der
Plasma-Degeneration in Form der Oltropfenbildung und ihres ZusammenflieBens zu
groflen, unregelmiBigen ,Fenstern“. Dieser, hier in jugendlichen Kettenparenchym-
zellen herrlich fixierte Prozel3 der Vakuolisation ist ganz gewil3 wverschieden von der
durch Alterungsvorginge bedingten Plasma-Zersetzung, die zur Bildung kleiner oder
groBer brauner Kugeln oder Fladen des Plasma-Koagulates gefiihrt hat (s. Fig. 1,
Taf. 14). —

In Figur 2, Tafel 15, geht der Schmitt genau tangential durch eine Lage
sehr jugendlicher Kettenparenchymzellen im Bereich der jiingsten Rindenzone. Das
braun gefirbte Plasma zeigt an mehreren Stellen deutlich Plasmolyse an den Quer-
winden und dariiber hinaus eine ganz ungewo6hnliche dunkle Punktierung, die sich bei
stiirkerer VergroBerung als eine Gasblasenbildung erweist. Es ist eine andere charak-
tische Art der Plasma-Zersetzung. Sie liegt aber micht in der Richtung der Kristall-
bildung, denn es konnte nirgends ein Calciumoxalat-Kristall beobachtet werden. Sie
steht vielmehr mit dem HarzungsprozeB3 in Verbindung. Der sonst streng achsiale Ver-
lauf der Kettenparenchymzellen-Lagen ist offenkundig durch Harzungsdruck gestort.
An welche Stelle der physiologischen Entwicklungsreihe der harzigen Degeneration
des Kettenparenchymzellen-Plasmas diese Stufe einzuordnen ist, ist zur Zeit noch nicht
zu entscheiden.

5. Verkiente Rinde

Bei Betrachtung dieser nach der sicheren Deutbarkeit ausgewihlten Abbildungen
besteht fiir den Leser die Gefahr, einen falschen, nidmlich einen viel zu giinstigen Ein-
druck von dem Erhaltungszustand der Gewebe zu bekommen. Um dem wenigstens
in einer gewissen Grenze entgegenzuwirken, sei noch Figur 3, Tafel 21, vorgelegt,
die zugleich fiir eine Grof3zahl von Priparaten spricht. Diese waren zwar zunichst
wegen ihrer Hiufigkeit begriifit, wegen ihrer schweren Deutbarkeit aber dann bald
wenig geschiitzt. Nur vereinzelte, kleine Stellen der oft sehr ausgedehnten Gewebe-
felder lieBen die topographische Einordnung und das Ansprechen als verkiente und
spiter noch mineralisierte Rinde zu. Die rotbraunen Bénder sehr schmaler Zellen sind
zusammengeprefte Siebzellenpakete. Sie erscheinen an manchen Stellen fast schwarz,
denn die spitere FeS,-Ausscheidung im Faulschlamm folgte vornehmlich dem Laufe
der Siebzellen und beriihrte nicht die intakten Bernsteinadern der fritheren
Rindenstrahlen. Nur durch den Umstand, daB3 sich in manchen Gebieten kleine,
isolierte Einzelkristalle gebildet haben, ist die Deutung des Schnittes einwandfrei. Die
Verbiegung der Siebzellenpakete wurde seinerzeit durch einen sehr starken Harzungs-
druck aller Rindenstrahlen bedingt. Von ihnen sind jetzt im tangentialen Schnitt nur
die von gelbem Harz erfiillten Ridume als i.a. nicht sehr hohe aber breite, meist
beiderseits zugespitzte Ellipse geblieben. Sie kontrastieren zu den fast schwarzen,
meist strukturlosen Bindern der zusammengedriickten Siebzellenpakete und zeigen,
daf3 in diesem Endzustand der Succinose kein Rindenstrahl der Verharzung entgangen
ist. So wird auch ein solches, zuerst micht sicher lesbares Priparat nunmehr sowohl
zu einem Dokument fiir die Verkienung der lebenden Rinde wie fiir den Erhaltungs-
zustand der Inkluse. —
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6. Die lebende Rinde
einer zweiten, gutwiichsigen Kiefernart?

Das Kapitel der lebenden Rinde kann nicht abgeschlossen werden, ohne nicht noch
in Figur 6, Tafel 16, einen Film vorzuzeigen, der einen weiteren Hinweis auf die
Maoglichkeit einer zweiten Pinus-Art (oder Modifikation) in den Bernsteinwildern darstellt.
Es wire ein Fund, der sich sehr gut in das Bild von einem Holze mit ausnahmsweise
weiten Jahresringen und michtigen Siebzellenpaketen einordnete. Die am linken Bild-
rand relativ gut erhaltenen Siebzellen mit ihren Tiipfelfeldern erscheinen zwar auf den
ersten Blick bereits grofSlumiger als sonst. Aber beim Vergleich mit den Siebzellen-
Durchmessern anderer Objekte unter Beriicksichtigung der VergroBerungen ist ein
sicherer Beweis fiir die Richtigkeit des Augenscheins doch nicht zu erbringen. Vielmehr
bestdtigen Messungen auch an anderen Stellen des Priparats die bereits frither fest-
gehaltene Tatsache, daf3 artspezifische Siebzellen-Weiten nicht bestehen. Der Sieb-
zellen-Durchmesser in der Gattung Pinus unterliegt nur bemerkenswert geringen
Schwankungen.

Aber in augenfilliger Weise tritt ein Unterschied gegeniiber der Mehrzahl der
Rindenfunde bei den Kettenparenchymzellen hervor. In der Bildmitte und am rechten
Bildrand sind diese Zellen — auch wenn ihre tangentiale Schnittrichtung besonders
hervorgehoben wird — gut doppelt so breit wie normal. So ergibt sich die bedeut-
same Folgerung: Es ist nicht nur moglich, sondern in Verbindung mit den bisher
untersuchten Ausnahmefunden sehr wahrscheinlich, dafl dieses Objekt einer froh-
wiichsigen, vielleicht einer tropisch-subtropischen Fohrenspezies eines feucht-
warmen, jedenfalls nicht ariden Klimas zugehort. Aber ehe dieser Schluf3 endgiiltig
gezogen werden kann, muf} noch die Frage geklirt werden, ob micht in der Figur ein
Schnitt durch die Rindenzone III vorliegt. Hier miif3te mit beachtlicher Dilatation der
Kettenparenchymzellen gerechnet werden. Gewif3 wird dieser Einwand durch die Fest-
stellung unterstiitzt, daBB der Film in der Tat aus der Nihe der ersten Korklamelle
stammt (im Bildausschnitt nicht mehr erfaflt). Aber trotzdem ist die Art der GroB3-
zelligkeit der Kettenparenchymzellen und der Rindenstrahlzellen kein Kennzeichen
der allgemeinen Dilatation in Rindenzone III, denn die Kettenparenchymzellen liegen
ohne jede gegenseitige Verlagerung genau iibereinander, haben ihre primére prisma-
tische Gestalt und zeigen keinerlei Merkmal fiir eine auch nur beginnende tonnen-
formige Vorwdlbung. Dies alles bestirkt die Erklirung des Befundes im Sinne des
Vorliegens einer zweiten Kiefernart. Sie wird auch nicht durch die Nachbarschaft der
ersten Korklamelle geschwiicht. Diese kann, wie bereits frither entwickelt wurde, auf
Grund eines Wundreizes im Rindengewebe sehr weit vorverlegt worden sein (s.
Seite 69).

Noch bedeutsamer wird diese Beobachtung, wenn beriicksichtigt wird, da3 die
Inkluse einem sprdden Stick Bernstein, dem Gedanit, entstammt. Damit lebt die
alte Streitfrage wieder auf: Ist dieser Gedanit eine besondere Abart des Bernsteins?
Dariiber soll in einem Sonderkapitel (S. 110) berichtet werden.

7. Zusammenfassung (Kap. III, D)

Die frische Schichtfuge der Zwiebicke liefert sehr zahlreiche, zum Teil besonders
gut erhaltene Tangentialschnitte durch die lebende Rinde. Sie bestdtigen das durch
Quer- und Radialschnitt gezeichnete Gewebebild, ergeben dariiber hinaus aber noch
einen vorziiglichen Einblick in den Succinose-Prozefl durch den Umstand, daf3 das



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 89

hauptsichlichst harzende Gewebe durch sein eigenes Sekret in mustergiiltiger Weise
lebend fixiert worden ist.

Dadurch konnten folgende anatomische und physiologische Beobachtungen sicher-
gestellt und in ihrem Zusammenhang erklart werden:

Die Rindemnstrahlen:

1. Im stark harzenden Rindengewebe ist die Zahl der mehrschichtigen Rindenstrahlen
im Verhiltnis zu den einfachen (einschichtigen) kaum veriindert.

2. Die mehrschichtigen, harzenden Rindenstrahlen bauchen sich auch durch Ver-
mehrung der Zahl der mittleren Parenchymzellen gegeniiber dem Normalzustand
stark aus.

3. Einfache Rindenstrahlen finden sich, deren mittlerer Teil, ohne einen Harzkanal
zu entwickeln, aus mehreren nebeneinanderliegenden stark harzenden Zellen be-
steht.

4. Auch die einschichtig gebliebenen Rindenstrahlen bauchen sich durch starke An-
schwellung mancher oder aller ihrer Parenchymzellen unregelmifig weit aus. Diese
oft braun gefirbten Zellen fiillen sich unter starker Erhohung des Binnendrucks
mit Harz6l, in dem man noch manchmal FlieB3strukturen erblicken kann.

5. Die Gesamtheit dieser bauchigen, zusitzlich harzenden Rindenstrahlen bestimmt
nicht nur das histologische Bild, sondern gewif3 auch die Menge des ausflieBenden
Harzes. Dieses fithrt zur Verdringung der nicht harzenden Elemente der Rinde
(besonders der Siebzellen) und zu ihrer Lossprengung aus dem Gewebeverband.

6. Das Harzungsproblem in der lebenden Rinde stellt sich nach den bisherigen
Untersuchungen folgendermaflen dar:
a) Der eigentliche Harzbildungsproze3 innerhalb der zu Sekretzellen gewordenen

Parenchymzellen beider Arten von Rindenstrahlen ist eine Reduktion loslicher
Kohlehydrate.

b) Die Ausscheidung des diinnfliissigen Harzols erfolgt als Diffusion durch die
feinen Zellhdute in das ausgedehnte Interzellularsystem.

c) Damit wird durch Verhinderung des normalen Gasaustausches der Stoff-
wechsel in den jetzt zu Sekretzellen gewordenen Parenchymzellen noch mehr
in anaerobe Richtung gedringt: Sauerstoffmangel begiinstigt bzw. ermoglicht
erst die Reduktionsprozesse, zu denen die Terpenbildung gehort.

d) So steigert sich die Harzbildung selbst (,,autokatalytisch“) immer mehr und
wird zu einem typisch anomalen physiologischen Prozef3.

e) Der zunehmende Harzungsdruck fiithrt zur Lockerung und dann zur Losung
des Gewebeverbandes.

f) Ist die Moglichkeit eines freien Harz a us flusses gegeben, so folgt ein Aus-
schwemmen der Zellen aus dem Raum der Rindenstrahlen durch das von ihnen
selbst erzeugte Sekret—Exkret. (Zu diesem Punkte wird die Untersuchung der
toten Borke noch Beobachtungen beisteuern.)

Die Kettenparenchymzellen:

1. In der kambiumnahen Region der lebenden Rinde konnen Felder von Ketten-
parenchymzellen mit den deutlichsten Bildern der oligen Plasma-Degeneration
(erginzend und bestitigend zum Radialschnitt) beobachtet werden. Es wird eine
schaumige Vakuolisation vorgetiuscht. Diese Zellen geben einen ganz anderen
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Vorgang als den des normalen Alterns mit seinem tropfig-fladigen Zerfall des
braungefirbten Plasmas wieder.

Gerade die Gegenwart des braunen, im Plasma gelosten Farbstoffes — der den
Gerbstoffen nahesteht — in den Kettenparenchymzellen macht den sonst schwer
erkennbaren Ablauf der Harzbildung hier sichtbar. Im Grunde genommen wird
aber der innere Succinose-Prozel nicht viel anders auch in den benachbarten
Rindenstrahlzellen vor sich gehen, wo er jedoch wegen des fehlenden Farbindika-
tors nicht zu verfolgen ist.

Es gibt aber auch groBe Kettenparenchymzellen-Felder in Kambiumnihe, in
denen das Plasma von kleinsten Gasblasen durch und durch zersetzt ist. Ein Zu-
sammenhang mit dem in oliger Entartung begriffenem Plasma benachbarter

.Zellen konnte noch nicht ermittelt werden.

Dem jlingsten Holz unmittelbar anliegend folgt nicht selten eine zu einem grof3-
zelligen Sekretparenchym ausgeartete embryonale Zone, deren Zugehorigkeit zur
Rindenzone I oder zu einem bereits zum Holz zu rechnenden embryonalen Har-
zungsfeld nicht entschieden werden konnte.

Diese Gewebereaktion des Kambiums ist grundsitzlich anders als die in unmittel-
barer Wundnihe, wo das gleiche meristematische Gewebe mit der Bildung eines
klein zelligen Wundparenchyms antwortet.

Die Kristallzellen:

In den tangentialen Bindern der Kettenparenchymzellen-Lagen sind hiufig reihen-
weise iibereinanderliegende Kristallbehilter eingestreut. Besser als im Radial-
schnitt 148t sich hier im Tangentialschnitt die Gestalt der Kristalle erkennen, da die
tangentiale Breite der Zellen wie der Kristalle grof8er als die radiale ist.

Entgegen den entsprechenden Kristallen im homologen Gewebe der rezenten
Kiefern geben die Kristalle der Bemsteinfohren im polarisierten Lichte unter
gekreuzten Nicols nicht die Farbspiele des Dichroismus’. Dieser Ausfall der
Reaktion wird mit einer depolarisierenden Wirkung der drei amorphen Einbet-
tungsmittel erklirt (Bernsteinharz, Filmlack und Kanadabalsam).
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IV. Die tote Borke
A. Borkenfunde im Brack

Ein sehr viel groBerer (und in seiner Vielfiltigkeit der interessanteste) Teil des
Bracks fithrt mehr oder weniger grof3e Borkenschuppen und -splitter. Sehr oft handelt
es sich um Handstiicke, die deutlich aus zwei verschiedenen Bernsteinarten bestehen.
Der den Einschlu3 nach auBlen iiberlagernde Teil ist oft eine Schlaube. Eine
solche ist charakterisiert durch mehrere iiber- und nebeneinander geflossene, im Freien
erstarrte Harzergiisse. Nicht selten ist diese Decke schier klar. Der unter der Inkluse
lagernde Teil dagegen ist meist dicht, bankig, in der Regel auch viel michtiger,
meistens flomig oder gar knochig, nur in den seltensten Fillen klar. Aus diesen Betrach-
tungen und der mikroskopischen Beobachtung dieser Inklusen ergibt sich der Schluf3:

Die Hauptmenge des Harzes hat sich als Keil zwischen das bereits tote Gewebe
der Borke und das der noch lebenden Rinde ergossen und damit eine ganz erhebliche
Sprengwirkung bedingt. Ausgedehnte Untersuchungen der lebenden Rinde rezenter
Pinus-Arten erwiesen immer wieder, daf3 der in den radial verlaufenden harzenden
Rindenstrahlen nach auBlen driingende Harzstrom an der Grenze zur 1. Korklamelle
immer auBerordentliche VolumenvergrofSerung der Rindenstrahlzellen innerhalb der
Rindenzone III hervormuft. Hier wird die Sprengwirkung des Harzflusses augenschein-
lich, und es ist unschwer vorzustellen, daf3 sie beim Vorhandensein sehr zahlreicher
harzender Rindenstrahlen zu GewebezerreiBungen, zu einer Absprengung von
Borkenschuppen und anschlieBend zum freien Ausflul des Harzes fithrte. So erst ist
AnlaB3 zur Schlaubenbildung gegeben. — Zahlreich sind jene Stiicke, in denen eine
dicke, nach auBlen gewolbte Borkemschuppe ein nicht selten bis faustgroBes Stiick
dichten Bernsteins teilweise iiberdeckt. Das hiufigste, ganz in eine Schlaube einge-
bettete Borkenvorkommen zeigt diese starke Krimmung der Inkluse nicht. In
Figur 4, Tafel 21, ist die schlaubige, tropfige Oberfliche eines solchen Brack-
stiicks und in Figur 5, Tafel 21, der polierte Querschnitt eines entsprechenden
Einschlusses zu sehen. Deutlich tritt die Verschiedenmheit der beiden Bemsteinarten
hervor. Die Blaufirbung des Borkenquerschnitts ist — wie noch entwickelt werden
mul3 — keine Eigenfirbung, sondern beruht auf der optischen Wirkung des Bernsteins
und des Untergrundes in Zusammenklang mit der Borkenfarbe.

In manchen Handstiicken kann die Art der Inkluse bereits nach dem Anschleifen
und Polieren als Borke erkannt werden. Den sicheren Nachweis aber erbringt meist
erst der Lackfilm — am besten derjenige der freigelegten tangentialen Oberfliche.
Seine Herstellung wird allerdings mit dem (wenigstens teilweisen) Verlust der Inkluse
bezahlt.

Um eine Vorstellung von der Art groBerer Borkenschuppen-Einschliisse im all-
seitig geschliffenen und polierten Brack zu geben, sei noch die Figur 6, Tafel 21,
vorgelegt. (Das Objekt befindet sich nunmehr im Besitz von Frau Dr. O, SCHUSTER,
Frankfurt/M. Senckenberg-Museum.)

Im dunkelbraunen Mittelteil der Inkluse erfolgte der unregelmifBig tief ins
Gewebe eingreifende, gestaffelte, muschelige Bruch beim Loslosen der Borkenschuppe
vom Stamm zum Teil im dunkelbraunen Gewebe des Korkparenchyms, zum anderen
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Teil in der gleichfarbigen sekundiren Rinde. Diese gibt sich aus ihrem Aufbau aus
parallel verlaufenden, achsialen Elementen zu erkennen. Nur in kleinen, unregelmifig
begrenzten Feldern von silbergrauer Farbe zerril der Bruch den Buchtenkork der
Korklamelle.

Der obere Teil des Einschlusses ist gleichmiBig silbergrau. Hier zieht sich der
sehr groBflichige, nur schwach muschelig gewolbte Bruch ganz durch den Buchten-
kork. Der untere freie Anbruch der Inkluse wie auch der bei der Bearbeitung
entstandene frische tangentiale Anbruch am unteren, linken Rande des Objektes sind
im Original schwarz Damit wird ganz deutlich, da3 die braune Firbung der
tangentialen Aufsicht der Vollinkluse keine Eigenfarbe ist, sondern durch den iiber-
lagernden Bernstein bedingt wird.

Auf der hier nicht wiedergegebenen Riickseite der Borkenschuppe ist die Bruch-
fliche auf der ganzen Erstreckung von mehr als 10 Quadratzentimetern heller braun,
fast ebenflichig begrenzt und achsial lingsstrukturiert. Der Bruch ist also hier voll-
kommen durch sekundire, nicht durch Korklamellen zerlegte Rinde (Rindenzone III)
gegangen.

Das zweifelsfreie Erkennen des Wesens der Felderung der Borkenstiicke gelingt
nur in den seltensten Fillen unter Auflichtbeleuchtung ohne weiteres. Aber die an
sehr reichlichem Material angewandte Lackfilmmethode hat es nunmehr ermoglicht —
allerdings unter Aufopferung der zur Erstuntersuchung dienenden Objekte — auch an
intakt bleibenden Inklusen die verschiedenen Gewebepartien zu unterscheiden.

In einem zweiten, fiir eine bildliche Wiedergabe nicht geeigneten Objekt handelt
es sich umdrei windschief zueinanderliegende Einschliisse, von denen der eine eine dicke
Borkenschuppe, die beiden anderen aber stellenweise se hr diinne, ausgedehnte Kork-
hiutchen mit freiem Anbruch an den plangeschliffenen Begrenzungsflichen des Hand-
stiicks darstellen. Ganz offensichtlich hat ein druckgewaltiger Harzstrom an Ort und
Stelle den urspriinglichen Gewebeverband der Borke so zerrissen, daf} drei getrennt-
liegende, allseitig von Harz umflossene Inklusen entstanden sind. Sie sind nicht auf
einen noch fingigen HarzfluB3 aufgeweht worden. Die durch das Schleifen des Objektes
freigelegten Awstrittsstellen und ein groBer, tangential verlaufender Aufbruch der
dicken Borkenschuppe am Rande des Objektes zeigen die Eigenfarbe des Gewebes:
dunkelbraun, fast schwarz. Die Vollinkluse hat dagegen in Abhingigkeit von der
Dicke der iiberlagernden Bernsteinschicht scheinbar hellere Farbe. Das hauchdiinne
Korkhdutchen ist am Rande in Schollen zerlegt und entstammt einer Korklamelle, von
der es durch tangentiale Aufblitterung losgelost worden ist. Es entspricht auch (von
der Farbe abgesehen) ganz den Korkhduten junger Zweige rezenter Kiefern, zum
Beispiel derer von Pinus silvestris L. und Pinus canariensis L. —

Bei unmittelbarer mikroskopischer Beobachtung der Gesamtinkluse 14Bt sich am
Rande des Korkhiiutchens die fiir die Gattung Pinus charakteristische Korklamelle in
tangentialer Aufsicht in Gestalt des Buchtenkorks, des Phelloids, erkennen, wie es
v. HoenNnEL (1877) bezeichnete (Fig. 8, Taf. 1). Die relative Unschirfe des Auflicht-
bildes erklirt sich zum Teil aus der Dicke des Hiautchens, zum Teil aus der Stirke des
auf und unter ihm liegenden Harzes und aus den Lichtbrechungs- und Lichtbeugungs-
erscheinungen an den Grenzflichen zwischen Gewebe und Harz sowie innerhalb des
pflanzlichen Gewebes selbst. Daher scheint es geraten, von einer genaueren Bespre-
chung der Korklamelle an dieser Stelle noch Abstand zu nehmen und sie auf spiter
zu verschieben, wenn die Tangentialfilme der Borkenschuppe klarere Bilder
ergeben (s. zum Beispiel Fig. 1 u. 2, Taf. 19). Ein Vergleich dieser Figuren mit der
Auflichtaufnahme zeigt aufs deutlichste die Uberlegenheit des Bildes der durch den
Lackfilm gewonnenen Priparate. Hier sei bereits folgendes hervorgehoben:
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Vor allem im Mittelfelde der Figur 3, Tafel 1, ist die starke Verzahnung der
Membranen deutlich und dazu die kugelférmige Gestalt der groflen Zellkerne zu
erkennen. Damit wird diese Schicht des Korks ganz offenbar als noch jugendlich —
also dem Phellogen naheliegend — ausgewiesen. Wie Kontrolluntersuchungen an
rezenten Pinus-Arten ergeben haben, wird die Verzahnung bereits in den jugend -
lichen Buchtenkorkzellen angelegt. Sie ist keine machtrigliche Differenzierungs-
erscheinung. Zudem ist sie auf die Mitte der radialen Zellwinde beschrinkt und fehlt
der Basis- und Deckennihe. Es soll noch hervorgehoben werden, dafl der Begriff
,Phelloid“ auf die Tatsache Bezug nimmt, daf3 es v. HoeuNEL mit Hilfe der Phloro-
glucin-Reaktion an rezenten Kiefern gelang, zusitzliche Verholzung der verkorkten,
verzahnten Zellen nachzuweisen. Auch an den vorliegenden Buchtenkorkzellen der
Bernsteinkiefern bleibt diese Reaktion wenigstens stellenweise dort nicht aus, wo eine
Zellwand-Imbibition mit Harz fehlt und damit das Reagens anzugreifen vermag. Wie
zu erwarten, hat der spezifische Fossilierungsprozel3 im Bernstein die Verholzung der
Phelloid-Membranen nicht geéindert. Was die Namengebung dieses Gewebes anbetrifft,
erscheint es angebracht, bei einer anatomischen Betrachtung, wie sie im vorliegenden
Fall zunichst nur durchgefiihrt werden kann, statt eines mikrochemisch-physiologischen
Begriffes einen rein anatomischen zu gebrauchen. Daher wird vorgeschlagen, ,,Buchten-
kork“ an Stelle von ,,Phelloid“ zu setzen. Die rdumliche Gestaltung dieser Korkzellen
— das wesentlichste Merkmal — konnte nur im Studium jetztzeitlicher Pinus-Arten
klargestellt werden und wird am besten mit dieser Bezeichnung getroffen. Die Begriffe
»Phelloid“ und ,,Buchtenkork® geben zwei verschiedene, jeweils ganz charakteristische
Kennzeichnungen der Zellen dieser Korkhdutchen wieder und koénnen entsprechend
der Betrachtungsweise stellvertretend gebraucht werden.

Die eigentliche Borkenschuppe des vorliegenden Objekts ist an ihrer dicksten Stelle
ca. 4 mm stark und besteht aus mehreren Lagen von Korklamellen, die ihrerseits aus
Buchtenkorkhdutchen und dazwischenliegenden Korkparenchymlagen aufgebaut sind.
Zudem werden diese Korklamellen stellenweise durch im Korkparenchym eingeschaltete
Harzbidnke voneinander getrennt. Am Aufbau stirkerer Borkenschuppen sind auf3er-
dem noch Teile der sekundiren Rinde beteiligt.

Zwischen dem einen Korkhiutchen und der dicken Borkenschuppe liegt ein
ungefihr 2 mm starkes, im freien Anbruch gleichfalls fast schwarzes Stiick Borke, das
in der Lingsrichtung deutlich gestreckte Zellelemente erkennen 1dt. Den grof3ten Teil
der Inkluse stellt aber ein feines Korkhdutchen dar. Demnach gehort nur die freie
Oberflichenschicht dem eigentlichen Kork, das iibrige Gewebe der urspriinglichen
sekundiren Rinde an. Bezeichnend ist auch die Zweifarbigkeit der Oberfliche: Neben
dem grofB3en, schokoladenfarbenen Teil befindet sich ein kleineres Feld von silbergrauer
Toénung. Diese Erscheinung des felderweisen Farbunterschieds findet sich an frisch
freigelegten Borkenoberflichen rezenter Kiefern ebenso wie die charakteristisch bogige
seitliche Begrenzung der abblitternden Korklamellen. Die silbergrauen Felder des
tangentialen Korkanbruchs entstehen, wenn der steinharte Buchtenkork streckenweise
innerhalb seiner oft vielen Zellagen aufgebrochen ist. Der regelmiBlige Luftgehalt der
toten Buchtenkorkzellen bewirkt durch Totalreflexion des Lichts die silbergraue
Fiarbung. Verlduft der Bruch aber durch das lockere Korkparenchym, so ist die Farbe
der Borke braun. Uber den Mechanismus der Loslosung der Korkhdutchen und den
Aufbau des Trennungsgewebes soll spiter genauer berichtet werden.

Als ein sehr wesentliches Ergebnis dieser Beobachtungen mul3 festgehalten
werden, daBl der histologische Bau der Borken-Vollinklusen nicht durch exogene
postmortale Prozesse beeinfluBt worden ist. Insbesondere ist die. Schwarzfirbung
keinesfalls in Verbindung mit einer Kohlung durch Brandwirkung zu bringen.
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Nirgends zeigte sich auch nur eine Spur eines solchen Prozesses. Die noch von Con-
weNTz (1890) ausgesprochene Annahme von groBen Waldbrinden in der Bernstein-
zeit, hervorgerufen durch Blitzschlag, mag wohl von der Schwarzfirbung mancher
Brackinklusen ihren Ausgang genommen haben, entbehrt aber jeder gemauen Beob-
achtungsunterlage. Trotzdem bleibt jedoch die Frage nach der primiren Eigenfarbe
der Borke noch immer offen. Denn sehr wohl kann die Schwarzbraunfirbung auf einen
endogenen In kohlungsprozef3 zuriickzufithren sein. Dafiir spricht auch die Tatsache,
daf3 bei der Untersuchung freipréiparierter, dickerer Borkenstiicke neben der Haupt-
masse tief dunkelbrauner, fast schwarzer Teile auch gréBere von hellbrauner Farbe frei-
gelegt werden konnen. Leider war bislang eine exakte Identifizierung dieses hellbraunen
Gewebes noch nicht moglich.

Unter den dem Verfasser bislang zur Untersuchung zuginglich gewordenen
rezenten Pinus-Arten fand sich noch keine mit so ausgesprochen braunschwarzer Borken-
farbe. Selbst bei Pinus nigra ArNoLD, die ihren Namen von der Farbe ihrer Borke er-
hielt,ist diese nur schwarz-grau, felderweise silbergrau, nicht eindeutig braunschwarz. —

Bei einem dritten, dem letzten hier zu besprechenden Objekt von mehr als 20 cm?
Oberfliche handelt es sich ausschlieBlich um eine sehr diinne, dunkelbraune, fast
schwarze, unregelmiiBBig verbogene und durch groBe Locher gekennzeichnete Kork-
lamelle. Die Begrenzung des ganzen Einschlusses wie die der Locher ist unregelmiBig
bogig, eingerissen, und auch an den freien Anbruchs- und Anschliffstellen tritt die
Zartheit der Korklamellen iiberzeugend in Erscheinung. Von den freien Anbriichen
aus sind die Agentien der Verwitterung eingedrungen (bei der Lagerung des Stiickes
im Waldboden der primiren Lagerstitte oder wihrend des Transportes zur spiteren
Lagerstitte der Blauen Erde, im groBen und in die Tiefe reichend vielleicht erst hier).
Dabei ist oft das pflanzliche Gewebe stellenweise vollkommen oder bis auf geringe
Reste vernichtet worden, und der im entstandenen Spalt freigelegte Bernstein ist ober-
fAichlich mit den charakteristischen Rissen in der iiber orangerot bis rotbraun verfirbten
Oberfliche durchzogen®). Auf der Riickseite des Stiickes ist die Natur der Inkluse schwer
zu erkennen; denn groBle Felder weiBflomigen Steins bzw. die orangerote Verwitte-
rungskruste an den Rindern storen die Beobachtung sehr. —

Diese wenigen Beschreibungen einiger typischer Borkeneinschliisse vermogen
nicht mehr als einen ersten Eindruck vom Wesen dieser Inklusen zu geben. Die
Mannigfaltigkeit der Schuppenformen und die Variationsbreite der jeweils vorliegenden
Bernsteinsorte ergeben unerschopfliche Kombinationen, so daB3 jedes Stiick fiir sich
auch dsthetisch etwas Einmaliges ist.

B. Quer- und Radialschnitte durch Borke

Im abschlieBenden Kapitel iiber die Amatomie von Pinus succinifera (Conw.)
emend. soll nunmehr die Borke, der charakteristische und zugleich hauptsichlichste
Anteil des Bracks, beschrieben werden. Auch die sorgfiltigst mit der Lackfilmmethode
hergestellten und ausgewihlten Quer- und Radialschnitte erbringen unmittelbar nicht

8) Von G.KircunER (1950) werden diese eigenartigen, rotbraunen, oft in einer Unzahl sehr
Kleiner, silberner Lichtflecke brillierenden Gebilde in phantasievoller Weise als tierische,
marine Einschliisse gedeutet und mit nicht weniger originellen Namen belegt. In einer an
anderem Orte erscheinenden Abhandlung soll genau dargetan werden, dal3 es sich bei diesen
Stiicken um Borken- und Korkeinschliisse und ihre Verwitterungsprodukte handelt. KiRcHNER’s
Ansichten beruhen nur auf Analogieschliissen.
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neue histologische Tatsachen, welche eine systematische oder physiologische Sonder-
stellung der Bernsteinkiefern innerhalb der Gattung Pinus rechtfertigen konnten. Viel-
mehr sind gerade diese Gewebebilder nur gelegentlich und dann auch nur in kleinen
Feldern zu deuten und ergeben keine wesentlichen Unterschiede gegeniiber rezenten
Arten. Die Unterschiede der physikalischen Eigenschaften zwischen dichten und
lockeren, sehr liickigen Gewebelagen sind so grofB3, da3 Filme auf groBere Erstreckung
kaum zu gewinnen sind. In beiden Schnittrichtungen kénnen wohl diinne Zellagen
charakteristischer Korklamellen gewonnen werden — sie bauen die dichteste Gewebe-
lage auf —, aber neue Einzelheiten und vor allem groflere Zusammenhinge sind nicht
zu erschlieBen. Die anderen Bauelemente der toten Borke waren durch sekundire
Dilatation wihrend der Zugehorigkeit zur Rindenzone III und noch zur 1. Borken-
schicht so groBlumig geworden — ein besonders hervortretendes Merkmal der Kiefern-
borke —, daB3 sie eines gegenseitigen Haltes entbehren und beim Sigen des Bracks
i. a. zerkriimeln.

1. Die Borke
von Pinus palustris MiLL. als Modell

Es ergibt sich zunichst die Notwendigkeit eines griindlichen Studiums der Borke
von rezenten Kiefern. Dieses ist wum so dringlicher, als unsere Kenntnisse der Ana-
tomie der Borke noch sehr liickenhaft sind. Die unter systematischen wie physio-
logischen Gesichtspunkten durchgefiithrte vergleichende anatomische Untersuchung
liefert dann aber die sichere Unterlage fiir die Deutung der fossilen Gewebebilder. In
Figur2, Tafel 17, liegt ein Querschnitt durch eine noch junge, erste Borkenschuppe
von Pinus palustris MiLL. bei nur geringer Vergrof3erung vor.

Die Aufeinanderfolge der verschiedenen Gewebezonen umfaf3t von innen (links)
nach auBlen (rechts) (die Numerierung der Rindenzonen schlieft auch diejenigen
der vorhergehenden lebenden Rinde I—III ein):

a) am linken Bildrand die Reste der ersten (jiingsten) Korklamelle aus Buchtenkork-
zellen (Phelloid).

b) die schmale Zone des jugendlichen 3. dufleren Korkparenchyms, dessen Zellen im
einzelnen im Bilde nicht scharf hervortreten aber dadurch gekennzeichnet sind,
daB sie sehr diinnwandig und in radialer Richtung angeordnet sind. Sie sind
relativ nicht grofl und von ungefihr gleicher prismatischer Gestalt.

c) Rindenzone IV. Zwischen den meistens noch gut erhaltenen, nicht zusammenge-
preBten Siebzellenfeldern liegen die riesig dilatierten Kettenparenchymzellen in
noch erkennbaren tangentialen Schichten. Ihre Membranen sind verkorkt.

d) Das sehr breite, meist aus ca. 4 Zellagen aufgebaute 4. innere Korkparenchym
besteht (wiederum) aus sehr diinnwandigen, jetzt aber groBlumigen, in Radial-
reihen angeordneten, mit wachsendem Alter auffillig gestreckten Elementen. Sie
— wie die Zellen des 4. duBBeren Korkparenchyms — treten erst sinnfillig in Er-
scheinung, wenn das Priparat (z. B. mit Anilinblau) gefiarbt wurde. Sonst ist der
Aufbau des Korkparenchyms leicht zu iibersehen. Es gehort entwicklungsgeschicht-
lich zur 4. Korkschicht und ist als 4. inneres Korkparenchym zu bezeichnen. Unter
dem Gesichtspunkte der Entstehung betrachtet, miilte eine Borkenschicht von
einem Korkkambium bis zum nichsten gerechnet werden. Aus Griinden des
mechanischen Gewebezusammenhaltes ist es aber zweckmifBiger, die verschiedenen
Zonen vom inneren Korkparenchym bis zum folgenden zusammenzufassen. Eine



96 K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben

Korkschicht ist eine reine folgemeristematische Bildung und umfaBt jeweils alle
von ein und derselben Phellogenschicht erzeugten Gewebeteile. — Eine Borken-
schicht wird von einem Phellogen zum nichsten gerechnet und schlieSt auch Teile
der sekundiren Rinde, zum Beispiel Siebzellenpakete, ein. Wie das eigentliche
Kambium in seiner Tétigkeit eine ausgesprochene Polaritit (Bildung von Holz
und Rinde) zeigt, so — aber in gewissen Grenzen modifizierbarer Form — arbei-
tet auch das Korkkambium bipolar. —

In der Mitte des Gesichtsfeldes scheint sich auf den ersten Blick der Aufbau einer
zweiten, gleichen Borkenschicht zu wiederholen. Aber bei genauer Betrachtung ist
hier doch noch mehr zu unterscheiden:

a) Zwischen den beiden 3—4zelligen, schmalen Korkzonen der 2. Korklamelle aus
Buchtenkork liegt das diinnwandige Korkkambium.

b) Die Zone des 4. &uBeren Korkparenchyms ist ungefihr so stark wie die des 3.
duBeren Korkparenchyms im Anschluf3 an die 1. Korklamelle.

¢) In Rindenzone V sind die urspriinglichen Korkparenchymzellen noch weiter defor-
miert und die Siebzellenpakete zu meist strukturlosen, dunkelbraunen Bindern
verquetscht.

d) Auch im 5. inneren Korkparenchym ist starke Dilatation und damit gegenseitige
Verschiebung der Parenchymzellen eingetreten, so dafl nur noch stellenweise die
unspriingliche Anordnung in radialer Richtung zu sehen ist.

Mit zunehmendem Alter der Korkschicht treten zunehmend ‘stirkere Druck-
wirkungen ein, die es immer schwerer machen, den primiren Aufbau wieder-
zuerkennen.

Nach dem rechten Bildrand zu schlief3t die dritte Korkschicht an, in der vor allem
die zu sehr dichten, strukturlosen Zonen zusammengedriickten, schwarzen Siebzellen-
pakete auffallen. — Dieser sich im Grunde genommen wiederholende, und doch in
gewissen Grenzen sich etwas indernde Aufbau einer Borkenschuppe aus mehreren
Borkenschichten aus Phellogenbildungen und Resten der sekundiren Rinde kann selbst
bei ein und demselben Untersuchungsobjekt abgewandelt werden. Bei manchen
Fohren-Arten erfiahrt er auch wesentliche Verinderungen, die ihrerseits schon
duBerlich erkennbare Borkenbilder bedingen, ihre letzte Ursache aber in einer ab-
weichenden Rhythmik des Korkkambiums haben. Aus der Grof3zahl der beobachteten
Bilder dieser Borkenschuppen sei folgendes Schema (entsprechend der Figur 2,
Tafel 17 einer normal entwickelten Borkenschicht) zusammengestellt:

< Innen 1. Borkenschuppe Aullen —
I Borken- _ voll entwickelte 2. Borkenschicht [ poen
Cslchiciltl(in \ ’ Korkkambium Rindenzone IV schicht
er .n age | ’ erzeugt besteht aus
aus Rinden-' | i 1. u. 2. Buchten- . K ,‘
' inneres | : duleres ettenparen- |
zone III | kork. chvmlagen
entstehend) Ko:}]:'- ' Das Ganze Ko:;- yundg
| parenchym | . arenchym
} Y bildet P Siebzellen-
eine zweiteilige paketen.
Korklamelle. |

Es gibt aber auch Borkenschichten, in denen die Art der Ausbildung des inneren
und #dufleren Korkparenchyms vertauscht ist. Der normale Aufbau der Borkenschicht
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vereinfacht sich an den scheinb aren Verzweigungsstellen des Phellogens und wird
abgeindert in Wundnihe. Hierauf kann aber an dieser Stelle nicht niher eingegangen
werden.

Betrachtet man moch einmal die Figur als Ganzes, so fallen die Riesenzellen des
jetzt unregelmiBigen Kettenparenchyms und die breiten Bidnder des zartwandigen
Korkparenchyms auf. Beide geben der Borke die geringe Widerstandsfihigkeit und
dafiir die leichte Briichigkeit. Im schroffsten Gegensatz zu diesen Gewebe-Elementen
stehen die streckenweise parallel zueinander verlaufenden, schmalen Binder des stein-
harten Buchtenkorks.

2. Der Querschnitt
von Pinus succinifera (Coxw.) emend.

Durch diese mechanische Gegensitzlichkeit erkliart sich eine ganze Reihe von
Beobachtungen an der Borke von Pinus succinifera (Conw.) emend.

1. Trotz der Grof3zahl dieser Borken—Brack-Einschliisse finden sich nur selten solche
von ,,gutem®, das heilt sicher deutbarem Erhaltungszustand. Hat die Inkluse
auch nur einen kleinen freien Anbruch besessen, durch den die Verwitterung
beginnen konnte, so haben sich bei der leichten Verginglichkeit der zum Teil
zarten Gewebeteile bald sehr groBe Gewebeliicken gebildet, in denen die Ver-
witterung fortschreiten und die Mineralisierung einsetzen konnte.

2. Nur die widerstandsfihigen, meist nur wenige Zellenlagen starken Lamellen des
Buchtenkorks sind gut erhalten geblieben. So ist verstindlich, da3 gerade diese
es waren, welche bei ihrem Auffinden die Vermutung stiitzten, diese Stiicke des
Bracks seien Borke.

3. Von diesen Korklamellen abgesehen, sind auf Querschnittsfilmen nur kleine Felder
von Siebzellen in Rindenzone IV einwandfrei neben diesen Buchtenkorklamellen
zu identifizieren.

4. DaB3 in Querschnitten die Zonen erst riesig erweiterter und dann deformierter
Kettenparenchymzellen nur in den seltensten Fillen und der charakteristische Auf-
bau des radial gestreckten Korkparenchyms kaum je sicher zu beobachten sind,
nimmt nicht wunder.

Aus alle dem ergeben sich die groSe Schwierigkeit und die nur geringe Moglich-
keit, aus Querschnitt- und Radialschnittfilmen der Bernsteinkiefernborke wesentliche
Zusammenhinge zu erkennen. Und doch konnten einige Beobachtungen gemacht
werden, die der Wiedergabe und Diskussion wert sind. —

In Figur 2, Tafel 16, wird der Querschnitt durch eine Korklamelle vorgelegt.
Typisch ist die reihenweise Anordnung der Korkzellen in radialer Richtung mit den
verschwommenen Konturen der so verschieden geformten, dumklen Zellinhalte. Es
liegen also gewil3 micht einfache, prismatische Zellen vor, sondern es handelt sich
— in gleicher Weise wie bei rezenten Kiefern — um Buchtenkorkzellen (Phelloid-
zellen). Der Zellraum ist mit Plasma-Zerfallsprodukten und Gerbstoffderivaten erfiillt.
Dagegen erscheinen die stellenweise in ihrer Dicke wechselnden, steinharten Mem-
branen in der Figur grau, im Original hellbraun. Sie lassen keine weiteren Struk-
turen erkennen. Am unteren Bildrand schliet sich das groBzellige Korkparenchym
an. Auf der Gegenseite zeigt ein tangential verlaufender, unregelmiBiger Spalt die
Begrenzung des Buchtenkorks in radialer Ausdehnung. Im Material des Bernstein-
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bracks wurden bislang erheblich michtigere Korklamellen nur selten — wund dann
nur im Sproden! — gefunden. Dagegen gibt es unter den rezenten Fohren mehrere
Arten, die mehr als doppelt so dicke Buchtenkorklamellen zur Ausbildung bringen.

Im Brack fanden sich aber nicht selten michtige Korkschichten von ganz ab-
weichendem Bau: in radialer Richtung wechseln auf sehr weite Erstreckung parallel
bzw. synchron verlaufende, nur 1—3 Zellen starke, tief dunkelbraune Lagen von
Buchtenkork mit 4—8mal so miichtigen, hellbraunen, regelmifBig aus kleinen
Zellen aufgebauten Schichten eines Korkparenchyms ab (Scuusert 1953, Fig. 6,
Taf. 31). In diesen Fillen muf3 das Korkkambium eine ungewdthnliche Zellbildungs-
kraft besessen haben. Ob diese wiederum die Folge einer besonders reichlichen Ver-
sorgung der urspriinglichen Kettenparenchymzellen-Lagen der Rindenzone III mit
Reservestoffen (Stirke) war, ist nicht zu kliren, nur zu vermuten. Fiir diese Stiicke
wiirde eine erhohte Assimilationsleistung auf einen giinstigeren Standort und bessere
Klimabedingungen hinweisen, als sie sich mach den xylotomischen Befunden ergeben
hatten. — Uberblickt man die ganze Breite des Untersuchungsmaterials, so ist das
zahlen- und gewichtsmiBige Uberwiegen der den Brack vornehmlich zusammensetzen-
den Borken-Inklusen gegeniiber den eigentlichen Holzeinschliissen auffillig. Das ist
gewil} kein Zufall, sondemn ein beachtenswerter Hinweis auf eine intensive Phellogen-
Titigkeit. Sie hat zurBildung groBflichiger, relativ dichter Borkenschuppen und tiberaus
zahlreicher, hauchdiinner Korklammellen gefiihrt, die dank ihrer Hirte und Wider-
standsfihigkeit fiir die Fossilierung besonders geeignet waren und darum heute einen
sehr grofen und gestaltlich mannigfaltigen Anteil der Brack-Inklusen ausmachen. Es
kann an dieser Stelle bereits hervongehoben werden, daf3 die so starke Borkenbildung
ein Charakteristikum der Bemsteinkiefern darstellt.

Die Bilder normaler Borke werden komplizierter und schwerer deutbar, wenn die
Korklamellenbildung und Verkorkung eine wverharzende Rinde erfaBte. Dann ergriff
der Harzbildungsprozef3 in der Rinde bereits die Rindenstrahlen, die Zellen wurden
ausgebaucht und die Rindenstrahlen durch den Harzungsdruck geschlingelt. Dadurch
wurde der primire Schichtenaufbau der Rinde mehr oder weniger stark gestort. Nur
die nicht dem Harzbildungsprozef3 verfallenen, meristematisch gebliebenen Ketten-
parenchymzellen konnten zum Phellogen werden und damit zur Bildung von Kork-
lamellen fithren. So verhindert eine starke Harzerzeugung in der lebenden Rinde
letztlich physiologisch den Korkbildungsvorgang. Das scheint auf den ersten Blick mit
der Tatsache nicht iibereinzustimmen, dafl der weitaus groBte Teil des Bracks alte
Borke ist. Dieser Widerspruch klart sich aber, wenn man bedenkt: Der Harzflul in
der lebenden Rinde fithrt zum Absprengen groBer, gesunder Borkenschuppen.
Ein Eindringen des fliissigen Harzes in die schon igebildete Borke ist wegen des her-
metischen Abschlusses durch die Korklamellen unméglich. Finden sich also Borken-
schichten, in derem groBzelligen Gewebe Harz angesammelt ist, so war dies hier
bereits gebildet oder schon eingedrungen, als sich das Gewebe noch im Zustand der
lebenden Rinde befand. Es ist kein Zweifel, die interessantesten Bilder versprechen
Filme einer vor der Verkorkung verkienten Borkenschuppe. Sie zeigen zwischen den
durch den Harzgehalt verschieden braungeténten Kettenparenchymzellen und Rinden-
strahlzellen mehr oder weniger grofle Felder intakter Siebzellen.

Besonders schwer sind Querschnittsbilder durch alte Borke zu kliren, wenn sie
keine Inseln von Siebzellen, sondern nur ein Parenchym verschieden grofler Zellen
enthalten. Die durch die Verkorkung sprode gewordenen Zellmembranen bréckeln bei
der Priparation, und damit wverlieren Konturen und ZellgréBen ihre urspriinglichen
Formen und Werte. Eine sichere Zuordnung zur sekundiren Rinde durch Ketten-
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parenchymzellen bzw. zur Borke durch eine unmittelbar benachbarte Korklamelle ist
eine wesentliche Bedingung zur zweifelsfreien Deutung des Gewebebildes. —

In einem aufschluBreichen Priparat eines Querschnittes durch junge Borke
konnte eine riesige Harzbank angeschnitten werden. Sie erschien als in tangentialer
Richtung gestreckte und dabei hohe Ellipse. In Richtung der kleinen Achse wies diese
Ellipse noch ein groBeres Feld langgestreckter, diinnhdutiger Parenchymzellen auf,
die in der Radialrichtung der Borkenschuppen lagen: Es sind zweifelsfrei Zellen des
Korkparenchyms. Da diese nicht kollabiert und auch nicht aus ihrer urspriinglichen
Lage verdriickt oder geschwemmt sind, muf3 das Harz wenigstens teilweise in ihnen
im Zusammenhang mit der lebenden Rinde entstanden sein. Dieses anatomisch-topo-
graphische Ubergreifen der Harzbildung aus der lebenden Rinde in die Grenzzone
zur jingsten Borke ist verstidndlich; denn man kann den Harzbildungsprozef3 und den
Korkbildungsvorgang in der jungen Borke sehr wohl als gleichzeitig ablaufend an-
sehen, ohne daf3 eine kausale Koppelung vorzuliegen braucht. —

3. Der Radialschnitt
von Pinus succinifera (Coxw.) emend.

Die Figur 3, Tafel 16, eines anderen Objektes gibt einen Radialschnitt durch
jingste, aber wohl anomale Borke wieder. Am rechten Bildrand fallen die in tangen-
tialen und radialen Reihen angeordneten Buchtenkorkzellen der 1. Korklamelle auf.
Ihre auch hier unregelmifBligen, fast schwarzen Zellumina sind in der radialen Rich-
tung stdrker als im Querschnitt der Figur 2, Tafel 16, ausgebildet. In manchen
Zellen — in der Abbildung nicht erfaBt — ist der frithere Inhalt als Ganzes kolla-
biert und hat sich ringsum von der gelbbraunen Membran abgehoben, wobei sich ein
feiner Spalt gebildet hat. Charakteristischer aber moch ist das Auftreten von dunk-
leren, verzweigt-fidigen Zeichnungen in der dicken, gelbbraunen Zellwand. Diese
Membranbildungen sind (wie die Tangentialbilder des Buchtenkorks moch genauer
erweisen werden) feine Plasmodesmen, die mit den typischen Zellwandbuchten in
Verbindung stehen.

Im AnschluB3 an die jiingste Lage dieser Buchtenkorkzellen folgen grof3e, zum Teil
riesige Hohlrdume. Sie enthalten (im Bilde nicht wiedergegeben) zum Teil kriimelige,
hellbraune Harzreste, die bei der Priparation aus der urspriinglichen Harzmasse
herausgelost wurden. In dem diesem Film folgenden niichsten Abzug vom selben
Priparat liegt an dieser Stelle ein breiter Spalt, in dem Zellwandreste als Triimmer
regellos verstreut liegen. Die Frage nach dem histologischen Werte dieser Gewebe-
partie miilte unbeantwortet bleiben, ligen nicht noch zwei besondere Beobachtungen
vor: a) In beiden Filmabziigen findet sich an der entsprechenden Stelle in der Gegend
des linken Bildrandes (in der Aufnahme aber nicht erfal3t) ganz sicher erkennbar ein
relativ hoher Rindenstrahl. Seine Zellen sind nicht mehr lang gestreckt, sondern ge-
staucht und die Zellmembranen unverhiltnismiBig dick. Da das an den Buchtenkork
anschlieBende, oben beschriebene Feld groB3zelliger Elemente ganz genau in der Ver-
lingerung dieses Rindenstrahls liegt und auch seine Hohe besitzt, ist zu folgern, daf3
diese Riesenzellen Endzustinde der Dilatation eines Rindenstrahls sind. Diese Vor-
ginge haben — hervorgerufen durch den starken Binnendruck und begleitet von
intensiver Harzung — an der Grenze der neu gebildeten, vollkommen undurchlissigen
Korklamelle zu einer bauchigen Deformation des Rindenstrahlendes gefiihrt.

b) Das sehr zartwandige Gewebe zwischen der Buchtenkork-Lage am rechten
und dem Siebzellenpaket am linken Bildrand ist bei der Pridparation auf der lingsten
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Erstreckung meist zerstort und hat nur einen Spalt hinterlassen. Nur an besonders
gut erhaltenen Stellen kann man die radiale Anordnung der Korkparenchymzellen er-
kennen. Es haben daher zusammengewirkt: die Sprengkraft des harzenden, durch die
Korklamellen abgesperrten Rindenstrahls und die Bildung des sehr zartwandigen, zur
Spaltbildung neigenden Korkparenchyms. So ist in diesem Priparat der jugendliche
Entwicklungszustand der Borkenbildung dank des fixierenden Bernsteinharzes so gut
wie nur moglich festgehalten.

Es ist nicht schwer, an jetztlebenden Fohren entsprechende Gewebebilder in ver-
schiedenen Stadien der beiden Prozesse (der Korklamellenbildung und der Defor-
mation der Rindenstrahl-Endigungen) in iiberzeugender Klarheit zu gewinnen. Sie
geben die Grundlage, um die sonst wegen ihrer Liickenhaftigkeit nur schwer deut-
baren fossilen Objekte zu entziffern.

Im linken Randfelde der Figur 8, Tafel 16, liegt ein michtiges Siebzellen-
paket; es besteht zum Teil aus zerdriickten Elementen, lif3t aber noch die charak-
teristische Tiipfelung erkennen. Uber diesem Paket ist der Rindenstrahl im Film nicht
erfa3t. Die direkte mikroskopische Beobachtung des Priparates zeigt auch das zweite
Bauelement der sekundiren Rinde, die Kettenparenchymzellen, als schmale (!), genau
tibereinandergelagerte Zellen ohne Dilatationserscheinungen. Damit gehort dieser
Gewebebezirk der jungen Rindenzone II an. Daraus wiirde zu folgern sein, daf3 die
beobachtete 1. Korklamelle sehr weit in die lebende Rinde vorverlegt worden ist.
Nach allen Befunden an rezenten Kiefern hat hier eine tiefgreifende benachbarte
Wunde zur frithzeitigen Korkbildung gefiihrt. — .

Der Film der Figur 1, Tafel 17, verlduft etwas schrig-radial durch eine junge
Borkenschicht. Von der Mitte nach dem rechten Bildrand zu liegt ein michtiges Sieb-
zellenpaket, dessen einzelne Zellen zum Teil gut erhalten sind und bei scharfer Ein-
stellung die regelmiBige Ausbildung und Anordnung der Tiipfelfelder zeigen. — Bei
der vorliegenden Aufnahme ist jedoch auf das Gewebefeld am linken Bildrand scharf
auf den charakteristischen Buchtenkork mit seiner in radialer Richtung reihenweisen
Anordnung der Zellen mit dunklem Inhalt eingestellt. In ihren hellbraunen Membranen
sind die Plasmodesmen wie verzweigte Fiden sichtbar. Die unscharf begrenzten hellen
Flecke am linken Bildrand sind bei der Priparation entstandene Gewebeliicken, wie
siec sich in ganz anderer Gestalt auch im Siebzellenpaket in der rechten Bildhilfte
finden. Anderer Herkunft aber sind die sehr grofen bzw. sogar riesigen Locher
zwischen Buchtenkork und Siebzellen. Sie sind urspriinglich in der Rindenzone III
entstanden und kennzeichnen die Kiefernborke. Sie gehen hervor aus dilatierten
Kettenparenchymzellen, deren Winde infolge der starken Dehnung schlieSlich reiflen.
Es kommt zu Zellfusionen.

Das Korkparenchym in einem Priparat der Bernsteinkiefern gut und in gréfBerer
Erstreckung zu erfassen, ist wegen der Feinheit der Zellmembranen recht schwer. Fast
unmoglich erscheint es, eine iiberzeugende Aufnahme wiederzugeben. Die Festigkeits-
unterschiede zwischen dem Korkparenchym und den relativ dicken und harten Buchten-
kork-Lagen sind so groB3, da} auch der Lackfilm diese Schwierigkeiten nur in den
seltensten Fillen zu iiberbriicken vermag. Nur, wenn auch die Zone des Kork-
parenchyms mit an Ort und Stelle autochthon entstandenem Harz erfiillt und damit
fixiert worden ist, gibt es sicher deutbare Bilder, in denen vor allem die radial angeord-
neten und in radialer Richtung dilatierten Zellen des Korkparenchyms zu identifizieren
sind. Aber nicht zuletzt wegen des Umstandes, da3 die Borkenschichten im Raume
niemals iibersichtlich erkennbar orientiert sind (wie lebende Rinde und Holz), die
Korkelemente vielmehr immer bogig verlaufen, sind die allermeisten Filme durch das
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Korkparenchym nicht radial getroffen. Nur in einem seltenen, genau radial orientierten
Schnitt ist die charakteristische Anordnung der Korkparenchymzellen bei gutem
Erhaltungszustand zu erkennen.

C. Der Tangentialschnitt durch Borke
1. Die parenchymatischen Elemente des Korks

In der Pinus-Rinde III haben die letzten, ungefihr tangential verlaufenden
Kettenparenchymzellen-Bénder in mehr oder weniger ausgesprochenem MaBe die Nei-
gung, zum Korkkambium (Phellogen) zu werden. Entsprechend der in den Rinden-
zonen II/III durch die Dilatationsvorginge erfolgten Stérung des Gewebeaufbaues
liegen aber die gebildeten Korklamellen nicht mehr genau tangential wie die urspriing-
lichen Kettenparenchymzellen-Lagen, sie sind vielmehr meist schalig, holzwiirts konkav
gekriimmt. Sie stoen unter fast immer sehr spitzem (bzw. sehr stumpfem) Winkel
aneinander bzw.scheinen sich zu gabeln. Dieser entwicklungsmii3ig bedingte schuppige
Aufbau der toten Borke hat zur Folge, dafl Tangentialschnitte in genauer Orientierung
und auf gréBere Erstreckung nur duBerst selten gelingen, aber auch dann noch wegen
der projektiven Verzerrung nur schwer deutbare Bilder ergeben. Nur wenn der
Lackfilm zufillig einen Gewebesdmitt parallel zum urspriinglichen Phellogen abge-
hoben hat, sind einwandfrei lesbare Bilder zu erwarten. Ist es bei diesem Sachverhalt
verwunderlich, daB3 sich selbst aus der Grof3zahl der gewonnenen Priparate nur ganz
allmihlich und unter stindiger Kontrolle mit den Gewebebildern rezenter Kiefern der
histologische Aufbau der toten Borkenschicht von Pinus succinifera (Conw.) emend.
ermitteln lieB? Hilt man sich das Modellbild des Querschnitts (vgl. Fig. 2; Taf. 17)
vor Augen, so sind grundsitzlich nur zwei Arten von Gewebebildern des Tangential-
schnittes zu erwarten; denn vom diinnen Phellogen mit seinen iiberaus zarten Winden
ist kaum zu erhoffen, daf3 es erhalten geblieben sei.

1. Auf dem Tangentialfilm kann der steinharte Buchtenkork haften (in der iiber-
wiegenden Mehrzahl der Priparate).

2. Es konnen sich parenchymatische Gewebepartien finden. Sind sie diinnwandig, sc
wird es sich um Korkparenchym handeln. Haben die Zellen jedoch stirkere Mem-
branen, so kann Parenchym der ehemaligen Rindenzone III vorliegen. Die
Zellwanddidke allein wird aber kein hinreichendes Kriterium sein, wenn nicht die
Beobachtung benachbarter Gewebefelder die topographischen Verhiltnisse klért.

Ist die einwandfreie Zuordnung einer parenchymatischen Zellage zu dieser
oder jener Zone der Korkschicht schon nicht leicht, so wird sie durch andere Tatsachen
noch weiter erschwert. Die natiirtiche Trennung innerhalb der Borkenschicht wie auch
die kiinstliche Loslosung durch den Lackfilm erfolgt aus mechanischen Griinden
vornehmlich in der Grenzregion des Buchtenkorks gegen das Korkparenchym bzw.
gegen das Phellogen oder gegen die Elemente der ehemaligen Rindenzone III, vor-
nehmlich die Siebzellenpakete. Auf den meisten Filmen haften also gleichzeitig Reste
verschiedener Gewebeteile der Borke. Das alles behindert das Aufdecken der wahren
histologischen Verhiltnisse.

Tangentialschnitte durch echtes Korkparenchym sind durchaus nicht selten, ihrer
Einfachheit wegen aber nicht in einer Abbildung wiedergegeben. Sie zeigen das
typische Bild: gleich grofle, in gleichem Sinne orientierte, diinnwandige, an den meisten
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Stellen nicht mehr polyedrisch begrenzte, sondern abgerundete Zellen. Der gelbbraune
Inhalt 4Bt noch oft FlieBstruktur erkennen; im Harz schwimmen kleine, dunkelbraune
Schollen und Korner verschiedener GroBe. Jede Andeutung eines Merkmals des
Buchtenkorks fehlt. Es gibt aber auch Priparate, in denen die tangentiale Schnittfigur
der Korkparenchymzellen genaue, gleichgroBe Kreise sind. Hier treten auch die Inter-
zellularen regelmifBig und deutlich als tief dunkelbraune, fast schwarze Zwickel hervor.
Es ist kein Zweifel, daf3 es sich um die in radialer Richtung gestreckten Korkparenchym-
zellen handelt. —

Mit Anilinblau gefirbte Priparate rezenter Fohren lassen erkennen, dal3 alle in
radialer Richtung gestreckten, diinnen, sonst leicht zu iibersehenden Membranen der
Korkparenchymzellen besonders deutlich angefirbt werden. Die tangentialen Mem-
branen aber, die mit der letzten Zellenlage des Buchtenkorks verwachsen sind, und die
unmittelbar an sie anstoBenden Teile der Radialwinde (die Basis) sind verdickt und
verkorkt und werden durch Anilinblau nicht gefirbt. Ergreift im Bernsteinmaterial
der Lackfilm diese Zone der Borkenschicht (und das ist aus Griinden des mechanischen
Zusammenhaltes meistens der Fall), so ergibt die Borke histologische Bilder wie
Figur 1, Tafel 18. Sie unterscheiden sich grundsitzlich von denen der Tangential-
schnitte durch das Innere des Korkparenchyms.

Der Schnitt kann sowohl durch die Basis der Korkparenchym-Grenzzelle wie auch
durch die Basis des Buchtenkorks gehen. Eine Entscheidung ist nur in giinstigen Fillen
bei mikroskopischer Direktbeobachtung d ann méglich, wenn Nachbarfelder das eine
oder andere Gewebe sicher erkennen lassen.

2. Der Buchtenkork

Soweit die Figur 1, Tafel 18, die Zellkonturen scharf wiedergibt, erscheinen
die Zellen polyedrisch und dickwandig. Ein normaler, aus prismatischen Elementen
aufgebauter Plattenkork kann es nicht sein, denn er miif3te ‘genau orientierte Elemente
besitzen. Da die Nachbarfelder (im Bilde nicht wiedergegeben) aus gut erhaltenem
Buchtenkork bestehen, handelt es sich im vorliegenden Falle um die Basisfliichen dieser
eigentiimlichen Korkzellen.

Die charakteristischen Gewebebilder des Buchtenkorks (Steinkork), wie sie an
hauchdiinnen Bernstein-Inklusen und auch an den Korkhiutchen der Aste rezenter
Kiefern schon bei Lupenbetrachtung auf quadratzentimetergroflen Flichen zu beob-
achten sind, geben Figur 3, Tafel 1, bei Auflichtbeleuchtung und geringer
VergroBBerung und die Figur 2, Tafel 19, eines Lackfilmpriparates bei stirkerer
VergroBerung wieder. In beiden Figuren fillt zunichst die unregelmifBige Anordnung
der Zellen, ihr dunkler Inhalt und ihre verschieden starke Verzahnung der Mem-
branen auf, welche an bezeichnenden Stellen im Vergleich mit derjenigen der typischen
Dikotylen-Laubblatt-Epidermis viel ausgeprigter sein kann. Da aber auch andererseits
in benachbarten Zellfeldern die Membran-Ausbildung nur buchtig-wellig erscheint, hat
es immer wiederholter Beobachtungen bedurft, um den riumlichen Aufbau dieser
Buchtenkorkzellen klarzustellen. Bei der Betrachtung dieser Gewebebilder spielt zudem
noch ein sinnesphysiologisches Moment eine Rolle: je nachdem, ob sich das Auge des
Beschauers auf den dunklen Zellinhalt oder auf die helle Membran eingestellt hat,
erscheint das Raumbild anders. Nur eine Kombination beider 1dBt die richtige Deutung
zu. Doch ehe sie besprochen wird, mul3 noch erwihnt werden, daf3 es in dem riesig
ausgedehnten diinnen Korkhidutchen zahlreiche kleine Gebiete gibt, in denen die
Zellen in konzentrischen Kreisen bzw. in deutlichen Spiralen angeordnet sind. Man
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hat den Eindruck, daB3 hier eine sehr hohe Zellteilungsintensitit des Korkkambiums
geherrscht hat, daB3 hier ein Initialfeld vorliegt, welches besonders in tangentialer
Richtung Zellneubildungen hervorbrachte. Die feinen Korkhiutchen jetztzeitlicher
Fohren zeigen diese Initialfelder auch. Sie treten eindrucksvoll hervor, wenn das
Objekt vor der Einbettung im ansteigenden Vakuum entliiftet wurde. —

Im allgemeinen sind die Membranverdickungen und Buchtungen so ausgeprigt wie
die Figurl, Tafel 19, zeigt. Beide Kennzeichen konnen aber einen so hohen Grad
erreichen, daB3 ein ganz ungewdshnliches Gewebebild wie in Fi gur 2 derselben Tafel
entsteht. Das Plasma hat iiberaus starke Auflagerungen auf die Mittellamelle der Radial-
wiinde gebildet. Sie fehlen nur an den Stellen der Plasmodesmen, die auf diese Weise
als Kanile die Plasmaverbindung von Zelle zu Zelle herstellen. An manchen Orten
ist ihr Plasma igeschwunden, und nur noch ein heller Kanal ist geblieben. Von
der michtigen Zellmembran hat sich nicht selten das braune Plasma im Plasmolyse-
ProzeB3 synchron zuriickgezogen, so daf3 eine noch hellere Randzone zwischen Plasma
und Membran gebildet wurde. Das Ganze ist ein {iberaus eindrucksvolles Mosaik von
in der Form sehr inkonstanten Korkzellen. Im Vengleich zu den normalen Buchtenkork-
zellen (Fig. 1, Taf. 19) muf3 man annehmen, da3 mit der gestaltlichen Verschiedenheit
der Zellen auch eine physiologische Differenzierung besteht. Es ist wenig wahrschein-
lich, daB3 die so groBe Michtigkeit der Membranen und ihre tiefe Verzahnung nur der
Ausdruck des Alters sein sollen. Die fiir eine Korkkambiumbildung ganz unwahr-
scheinlich groBBe Veridnderlichkeit der Zellgestalt zeigte sich bereits im Querschnitt der
Figur 2, Tafel 16. Ob sie schon in der Anlage verschieden gestalteter Kambium-
zellen vorgezeichnet ist, oder ob sie der Ausdruck sekundirer Prozesse des Plasmas,
besonders der Membranbildung ist, kann nur durch eine systematische Untersuchung
an giinstigen, rezenten Objekten entschieden werden.

Die Sonderstellung des Buchtenkorks im System der Korkbildung wird noch
in chemischer Hinsicht betont: Wie schon v. HoennNeL (1877) bei Pinus silvestris L.
fand, ist die Membnan dieser Buchtenkorkzellen nicht nur verkorkt, sondern zudem
noch verholzt. Dabei folgt zeitlich wahrscheinlich die Verkorkung der Verholzung.
Denn auch Siebzellen-Membranen erfahren zum Teil in Rindenzone II Verholzung,
normalerweise lange bevor die ersten Verkorkungserscheinungen des Gewebes zu
beobachten sind. — v. HoeHNEL nannte diesen Kork ,,Phelloid“. In manchen Priparaten
der Bernsteinkiefern konnte die Phlorogluzin-Reaktion, wenn auch nur in schwachem
MaBe so doch einwandfrei, beobachtet werden. Voraussetzung dafiir ist allerdings, daf3
in dem Gewebe keine Verharzung und keine Durchdringung mit dem Filmlack erfolgt
waren.

In anderer Art nicht weniger instruktiv, dazu besonders rdumlich wirkend, ist
Figur 1, Tafel 19. Die die Buchtenkorkzellen deckenden Tangential-Membranen
sind zum Teil bei der Priparation fortgerissen, und damit ist der Blick in den Zell-
raum freigelegt. Nur bei wenigen Zellen — so besonders bei der in der Mitte der
Aufnahme liegenden — verlduft der Gewebe-,schnitt zufillig sehr dicht iiber der
deckenden Tangential-Membran und zeigt das Zelleninnere unerdffnet schwarz. Diese
Zellen erscheinen nicht plastisch. — Die in ihrem Innern aber freigelegten Zellen geben
ein nicht zu iiberbietend eindrucksvolles Bild von der rdumlichen Gestalt der Buchten-
korkzellen: Die Wellung (oder Buchtung) der Radialwinde ist nicht formstarr wie etwa
die von Wellpappe, sondern jede ,, Welle“ hat mit dem zunehmenden Abstand von der
ebenen Tangentialwand eine sich dauernd indernde Weite. So entstehen ganz un-
regelmiBig gekriimmte Radialflichen von intensivster Verzahnung. Nach der Zellbasis
und -decke zu aber wird die Wellung immer flacher, um in der Tangential-Ebene
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selbst (siehe Zellen der rechten oberen Bildecke) ganz zu fehlen: hier sind die Zell-
konturen im Schnitt unregelmiBig vieleckig. Das entspricht dem Bildungsmodus aus
den flachen, ungefihr prismatischen Korkparenchymzellen. Die Verzahnung der
Radialwinde ist also ein sekundirer Prozel3 und als solcher auch in den verschiedenen
Korklamellen verschieden intensiv. — Die Figur zeigt aber noch eine andere Beson-
derheit: verschieden grofle, zum Teil sehr groBe und dann kristallographisch iiber-
zeugend schon ausgebildete Kristalle von Calciumoxalat-Monohydrat. Es handelt sich
einwandfrei um echte Membran-Kristalle, wie sie im Pflanzenreich nicht hiufig sind.
Nach A. Frey (1925) entsteht dieses Salz (und nicht das Trihydrat) lokalisiert in Zellen
mit hohem osmotischen Druck, namentlich in solchen intensiver Lebensvorginge. Dies
wiirde nach den vorliegenden Beobachtungen durchaus fiir das Rinden- und Borken-
gewebe der Fohrenarten, einschlieBlich der Bernsteinkiefern zutreffen: Die Calcium-
oxalat-Kristalle entstehen in den Kettenparenchymzellen der lebenden Rinde alsbald bei
ihrer Bildung durchs Kambium und in den Buchtenkorkzellen bei ihrer Anlage im Phel-
logen! Wenn auch heute noch Kenntnisse iiber die Kausalzusammenhinge, die zur
Ausscheidung des Salzes gerade in den Membranen fiihren, fehlen, so liegt doch
sicherlich kein isolierter Vorgang vor. Er ist vielmehr hier mit der Betonung der Zell-
wand als Wirkraum der ernihrungsphysiologischen Prozesse (Buchtung, Stirke, Plasmo-
desmen; Verholzung und Verkorkung) gekoppelt. —

Nicht unwichtig ist, noch zu erwihnen, dal} sich diese Kristallbildungen nicht in
jeder Buchtenkork-Lage finden. Wenn sie aber auftreten, so ist das nicht vereinzelt
und zerstreut, sondern in ausgedehnten Feldern. Da die Entstehung dieser Zell-
lagen von ein und derselben Phellogenschicht aus in mehreren rhythmischen Schiiben
(s. Scausert 1953, Abb.6), unterbrochen von der Bildung von Korkparenchym-
zellen ablduft, die Intensitit der im Jahre erstmalig plotzlich einsetzenden Zell-
teilungsvorginge aber wohl zu Beginn der Korkbildung am groften ist, darf ange-
nommen werden, dafl gerade die zuerst gebildeten Buchtenkorkzellen als der Ort der
plotzlichen Stoffwechselumstellung die Trdger der Kristallausscheidung sind. Ein
Beweis an rezenten Kiefern konnte allerdings bislang noch nicht erbracht werden. —

Die nichste Gruppe von 4 mikrophotographischen Belegen — die Figuren 4
bis 7 der Tafel 18 — sind von ganz besonderem Wert, da sie entgegen aller Er-
wartung phellogen-nahe Schichten oder sogar diese Gewebelage selbst in bestem
Erhaltungszustand mit schonen zytologischen Feinheiten zeigen. Den vier von drei
verschiedenen Objekten stammenden Aufnahmen ist je Zelle u.a. ein relativ sehr
groBer, dunkler, kugelrunder Inhaltskérper eigen, den als Zellkern anzusehen, recht
nahe liegt. Dafiir sprechen seine Gestalt, die kaum jemals von der Kugel abweicht, und
sein regelmifliges Vorkommen in der Einzahl in nichtbeschidigten Zellen. Er gehort
gewill zur zytologischen Struktur der Zellen. Die auffallende GroBe kann allerdings
nicht bedenkenlos hingenommen werden, ldf3t sich aber mit der so bedeutungsvollen
Funktion der Mitose in Zusammenhang bringen. Gelegentlich finden sich auch zwei
benachbarte Zellen, die noch eine zarte Zellteilungswand in bezeichnender Lage
gemeinsam haben. Jedoch die Figur einer Kern-,teilung“ zu beobachten, ist noch nicht
gelungen. Dies ist auch zuviel verlangt, bedenkt man die Geschwindigkeit des Zell-
teilungsablaufes ((auch im letzten Stadium) im Verhiltnis zu dem notwendigen Zeit-
aufwand bei einer evtl. Konservierung durch den Bernsteinbalsam.

Aber die Aufnahmen zeigen noch andere zytologische Einzelheiten. Die wohl
jingsten phellogen-nahen Zellen sind diejenigen der Figur 5, Tafel 18. Die
(wie im vollentwickelten Buchtenkork) nicht gesetzmiflig orientierten und in ihrer
Gestalt sehr wechselnden Zellen lassen ihre Membranen nur selten erkennen. Diese
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sind noch sehr zart, wie es embryonalen Geweben entspricht. Das hellbraun getonte
Plasma fiillt die Zellgrenzen ganz aus, ohne Plasmolyse oder Kollabierungs-Erschei-
nungen zu zeigen. Es wurde also selbst wihrend der Fixierung nicht erkennbar ver-
indert und besitzt in einer feinen Punktierung mit heller Hofbildung eine allerdings
nicht deutbare Feinstruktur. Sie ist um so schwerer erklirlich, als dieser Vorgang bei
jetztzeitlichen Kiefern weder im natiirlichen Objekt noch im kiinstlichen Einbettungs-
verfahren zu beobachten gelungen ist. Die nichstliegende Annahme mochte die sein,
daB der plasmatische Inhalt der Zellen selbst fixierende Eigenschaften gehabt habe.
Dafiir kénnten die weiter unten dargelegten Beobachtungen der Figuren 2 u. 3,
Tafel 18, sprechen. —

Unter stirkerer VergroBerung — bei Direktbeobachtung besser als in der Fi-
gur 6, Tafel 18 — kann man in manchen Zellkernen noch den dunkleren Nucleolus
und um den Kern einen helleren Hof erkennen. Sehr eindrucksvoll ist auch Figur 4,
Tafel 18. Hier ist die gesamte Zellschicht vom Vorgang der Plasmolyse erfaf3t.
Diese ist in manchen Zellen (zum Beispiel links oben und rechts unten) im Normal-
stadium der konvexen Protoplasten-Begrenzung konserviert, in den meisten anderen
Zellen mit einer Schollenbildung des Plasmas verbunden. Die auch hier noch vorhan-
denen Zellkerne sind unverindert; die nur gering gewellten Membranen in ihrer dop-
pelten Konturierung und in ihrer Linienfiihrung treten besser hervor. Es ist also die
phellogen-nahe Schicht in einem bereits etwas dlteren Zustand fixiert.

In der Figur 7, Tafel 18, die leider durch eine bei der Priparation ent-
standene weille Gewebeliicke .ungefihr in der Bildmitte gestort wird, ist die post-
mortale Braunfirbung des wandstindigen Plasmas weiter fortgeschritten und schrinkt
die Beobachtungen zytologischer Einzelheiten ein. Aber eine Zelle am unteren Bild-
rand enthilt noch den charakteristischen Zellkern (wie Zellen benachbarter Felder) und
weist damit die ‘Gewebeschicht als zwar noch phellogen-nahe aber doch schon ilter als
die der Figur 4, Tafel 18, aus. Die Zellmembranen sind noch immer nur wenig
gewellt aber bereits weiter verdickt, und die deckenden tangentialen Membranen sind
iibersit mit kleinen, zum Teil kristallographisch gut ausgebildeten Calciumoxalat-
Kristallen.

An anderen Stellen dieses GroBpriparates weicht die Kristallausbildung etwas ab.
Kleinste kornige, formunbestindige, aber auch nadelférmige und bogige Ausscheidun-
gen sprechen dafiir, da3 ihre Ausscheidung iiberstiirzt erfolgte und es an Zeit zum
Wachstum gut ausgebildeter Kristalle fehlte.

Mit der Gruppe dieser vier Aufnahmen sind drei verschiedene Stufen einer phel-
logen-nahen Zone in iiberzeugender Weise festgehalten.— Es fehlt nur noch dieParallele
im rezenten Material. — Ein sehr bedeutsamer Fund gelang in einer anderen (hier in
einem Mikrophoto nicht belegten) Schicht bereits ausdifferenzierter, junger Buchten-
korkzellen aus Phellogen-Nihe. Wohl war die Verzahnung der Membranen schon voll
ausgebildet, aber noch enthielten die Zellen den groBen Kern, und das Plasma war von
scheinbar schaumiger Natur, entsprechend der bei den Kettenparenchymzellen (Seite 76)
gegebenen Erklirung. Das Plasma befindet sich in 6lig-balsamischer Degeneration.
Hier liegt der Beweis fiir die Selbstfixierung der Korklamellen im Bernstein-
balsam und damit auch eine Erklirung fiir den guten Erhaltungsgrad der zarten und
sonst so verginglichen phellogen-nahen Schichten.

Der weitere Alterungsvorgang dieser zu Buchtenkorkzellen sich entwickelnden
Elemente der Korklamellen ist in den Figuren 2 u.3, Tafel 18, festgehalten. Er
zeigt aufs deutlichste die Ubereinstimmung mit dem der 6ligen Plasma-Degeneration
der Kettenparenchymzellen im Endstadium (und im geringeren Mafle mit dem der
Rindenstrahlen): die ,,Fensterbildung“ im braunen, wandstindigen Plasma durch
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Ausscheidung oliger Tropfen, die im fortgeschrittenen Zustand eine ,,Schaumstruktur®
vortiduscht, und schlieBlich das ZusammenflieBen der Plasmareste zu * grof8en Tropfen.

In der Tatsache, da3 prinzipiell alle lebenden Zellen mit Ausnahme der jugend-
lichen Siebzellen zur balsamigen Degeneration neigen, ist ein weiterer Hinweis auf die
Richtigkeit der Vermutung zu sehen: ,Die so gesteigerte Harzolbil-
dung ist keine nur 6rtlich begrenzte Krankheitserschei-
nung, etwa eine solche nach Wundsetzung, gewesen, son-
dernsiehatalsStoffwechselumstellung die gesamte Pflanze
erfafBt”

3. Der Reihenbuchtenkork,
ein Charakteristikum der Wurzel

Mehrere Hunderte von Pridparaten allein der Tangentialfilme der Korklamellen
wurden hergestellt. Unter ihnen befanden sich auch einige mit deutlicher Lingsorien-
tierung der Buchtenkorkzellen, wie sie in Figur 3, Tafel 19, wiedergegeben ist.
In groBen Feldern sind diese Zellen langgestreckt und — von der buchtigen Ver-
zahnung abgesehen — im Schnitt oft ungefihr rechteckig begrenzt. An giinstigen
Stellen konnen auch alle die Feinheiten beobachtet werden, die am Gewebe der
nicht orientierten Buchtenkorkzellen festgestellt wurden (vgl. Fig. 2 dieser Tafel).

In Figur 4, Tafel 19, ist ein Bezirk mit zum Teil dicht iiber der Deck- bzw.
Basisfliche abgedeckten Zellen festgehalten. Das Bild entspricht der Figur 1 dieser
Tafel und 148t noch in der verstirkten Radial-Membran das feine System der reichen
Tipfelung gut erkennen.

Die Deutung dieses , Reihenbuchtenkorkes“ hat groBe Schwienigkeiten bereitet
und war lange Zeit Anlal zu den verschiedensten Vermutungen, bis sich eines
Tages die Erklirung so einfach wie beweisend fand: Es ist der Buchtenkork des
Wourzelholzes bzw. derjenige des Ubergangs vom Stamm zur Wurzel! Er ist in gleich
typischer Weise zum Beispiel bei Pinus silvestris, P. strobus und P. montana ausge-
bildet. Im Gegensatz zur Borke des Astes oder Zweiges ist diejenige der Wurzel
regelmiBig recht diinn und besteht der Hauptsache nach aus blattfeinen Korklamellen,
die bei mechanischer Beanspruchung sehr leicht abschilfern.

Besonders bedeutungsvoll wird dieser Fund des Reihenbuchtenkorks bei Pinus
succinifera (Conw.) emend. durch den Umstand, dal er hiaufiger gemacht wurde
und dariiber hinaus dadurch, da3 auch H. CoNwENTZ selbst bei der geringen Anzahl
seiner Untersuchungsobjekte echtes Wurzelholz beobachtete. Aus diesen, vonein-
ander vollkommen unabhingigen Tatsachen geht aber hervor: Auch Wurzeln
der Bernsteinkiefern miissen in nicht vereinzelten Fillen,
sondern hidufiger stark geharzt haben, denn sonst wire
dieses Pflanzenorgan im Succinit nicht so relativ regel-
m i Big. Es wire also nach den Bedingungen zu forschen, unter denen auch Wurzeln
zur vermehrten Harzbildung kommen; davon im zusammenfassenden SchluBBkapitel.

D. Zusammenfassung (Kap. IV)

1. Die aus der lebenden Rinde hervorgegangene tote Borke ist aus entwicklungs-
geschichtlich verschiedenwertigen Zonen sehr unterschiedlicher Festigkeit zusam-
mengesetzt. Daraus erklirt sich ihre Sprodigkeit und die groe Schwierigkeit der
Untersuchung.
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An der Borkenschuppe von Pinus silvestris L. wird der typische histologische
Aufbau entwickelt.

Jede Borkenschicht einer Borkenschuppe besteht aus verkorkten und zum Teil
dilatierten, zum Teil kollabierten Elementen der sekundiren Rinde und aus den
Bildungen des Korkkambiums (Phellogen): locker aufgebautem Korkparenchym
und Zonen von steinhartem Buchtenkork (Phelloid) in Wechsellagerung.

In Quer- und Radialschnitten von Pinus succinifera (Conw.) emend. sind am
ehesten die aus Buchtenkorkzellen bestehenden Korklamellen zu erkennen: in
radialen Reihen angeordnete, flache Bauelemente mit auBlerordentlich variablen
Zell-Lumina und dicken, von Plasmodesmen durchsetzten Membranen.

In mehr als 1 cm dicken, alten Borkenschuppen lie8 sich im Radialschnitt eine
gesetzmiflige Wechsellagerung schmaler Zonen von 1—3 Zellen Dicke des
Buchtenkorks mit 4—8mal so michtigen Korkparenchymzonen aber auch solche
umgekehrter Gestaltung beobachten.

Hat die Korkbildung eine Rinde im Zustand der Succinose erfaf3t, so sind gute
Filme zu gewinnen. In Verbindung mit einer Verwundung wird die Entstehung
der ersten Korklamelle in die Rindenzone II, ja bis Rindenzone I vorverlegt, die
Dicke der Korklamelle bleibt jedoch geringer. Diese anomale, jugendliche Borke
weist groflere Festigkeit auf und liefert daher klarere Gewebebilder.

Nicht selten sind Borken mit wahrhaft riesigen Harzinseln. Diese sind bereits in
der noch lebenden Rinde und nicht erst in der toten Borke ausgeschieden worden.
Denn die Bildung der Buchtenkorklamelle verhindert jeden Stoffaustausch und
damit auch ein sekundires Eindringen von Harz in die tote Borke.

Auch im Radialschnitt sind in den Membranen der Buchtenkorkzellen Plasmo-

desmen zu erkennen.

In besonders giinstigen Radialschnitten durch normale Borke sind erhalten ge-
blieben:

nicht kollabierte Siebzellen mit Tiipfelfeldern,

nicht dilatierte Kettenparenchymzellen in unverénderter Lage,

Rindenstrahlen und ‘

mehrschichtiges, diinnwandiges Korkparenchym aus radial angeordneten Zellen.

Tangentialfilme durch Borke enthalten am hiufigsten Gewebebilder der eigent-
lichen Korklamelle in Form des resistenten ‘Buchtenkorks. Die ganz charakteristische
Gestalt mit der Verzahnung der Radial-Membranen und der stellenweisen Plas-
modesmenbildung konnte gedeutet und damit zugleich auch ein Beitrag zur
weiteren Kenntnis des rezenten Buchtenkorkes geliefert werden: Die Tangential-
winde der Zellen sind — entsprechend der Anlage dieser Buchtenkorkzellen als
Phellogenderivate — polygon begrenzt, die Radial-Membranen in der Nihe der
Tangentialflichen nur buchtig geschwungen, in ihrer groBBeren Ausdehnung aber
(in ungefihr mittlerer Hohe) in sehr verschieden starkem Mal3e verzahnt.

An weiteren Einzelheiten dieses Buchtenkorks wurden beobachtet:

a) In den Tangentialwandungen sehr jugendlicher Buchtenkorkzellen in Phel-
logen-Nihe liegen sehr groB3e Zellkerne im nicht selten im Zustande der Plas-
molyse befindlichen Plasma.
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b) In anderen Zellen wird das Plasma hiufig mit scheinbar blasig-schaumiger
Struktur, in Wirklichkeit aber mit Emulsionsstruktur, eindrucksvoll
sichtbar.

c) Die balsamige Degeneration des Plasmas der phellogen-nahen Zone ist von
derselben Art wie diejenige der Kettenparenchymzellen und hat allein den
guten Erhaltungszustand dieser so verginglichen Gewebe-Elemente bedingt.

d) Die Tangential-Membranen sind durch Plasmodesmendurchtritte dunkel punk-
tiert.

e) In die Tangential-Membranen sind stellenweise kleine, gerade oder gekriimmte
Stabchen oder groBere, gut definierte Kristalle von Calciumoxalat eingebaut
(Membran-Kristalle).

Tangentialschnitte durch das Korkparenchym lieferten Bilder eines einfachen
Parenchyms aus ungefihr gleich grofen, gleich orientierten Zellen. Sie sind der
relativen Zartheit wegen micht sehr hiufig auf den Filmen erhalten.

Aus dem Radialschnitt ergibt sich die Sonderstellung der Grenzzellenschicht zwi-
schen Buchtenkork und Korkparenchym: Ihre gemeinsame tangentiale Boden-
fliche und die auf sie unmittelbar aufsetzenden Radial-Membranen sind noch dick,
ehe die letzten weiterhin fein und zart werden und daher sehr leicht reilen. Im
rezenten Objekt werden diese Radial-Membranen leicht iibersehen. Sie treten
erst nach Firbung, zum Beispiel mit Anilinblau, deutlich hervor. Es ist gut
moglich aber nicht beweisbar, da3 gerade diese Grenzzone im Tangentialschnitt
durch das Auftreten der ,,Schaumstruktur des Plasmas (Bildung einer Emulsion
von Harzol in wilriger Phase des Plasmas) ihre Natur als Korkparenchym doku-
mentiert.

Zwischen einer normal ausgebildeten und einer evtl. durch Wundreiz in Rinden-
zone II vorverlegten Borkenschicht besteht ein Unterschied in d e m Sinme, daf3
in dem normalen Gewebe eine michtige, manchmal iiber 1 cm starke Wechsel-
lagerung diinner Korklamelle mit sehr starkem Korkparenchym charakteristisch ist.
Anomale Borkenschichten dagegen setzen sich vornehmlich aus mehreren diinnen
Korklamellen mit nur diinnen Lagen dazwischengeschalteter Korkparenchym-
zellen zusammen.

Innerhalb der Borke geben die Inklusen das beste Untersuchungsmaterial, bei
denen die Korkbildung in eine Rinde eingriff, die vorher der Succinose unterlegen
hatte. Oder die phellogennahe Schicht hat selbst der balsamigen Degeneration
unterlegen. Hier erlaubt die Verfestigung des Gewebes die Gewinnung grof3erer
Gewebefelder.
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V. Untersuchung besonderer Bernsteinvarietiiten
A. Der Beckerit

Ein kleiner Teil der Brackstiicke erscheint durch dunklen, feingriesigen Inhalt auf
weite Ausdehnung hin homogen braun. Hat ein solches Handstiick keine Verbindung
mehr mit Holz, Rinde oder Borke, so ist es selbst bei stirkerer Vergroerung un-
moglich, im Diinnschliff wie im Lackfilm fiir diese Wolken feinster, staubartiger Par-
tikelchen eine Deutung zu finden. Diese aber wird zweifelsfrei, wenn sich dieser
,Mulm* innerhalb eines sicher ansprechbaren Pflanzenrestes befindet:

Es ist der durch den HarzfluB3 aus einem Fraflgang von
Insekten oder ihrer Larven ausgespiilte und dann im Harz
feinst verteilte Kot

Er war zunichst zu charakteristischen Ballen geformt, ,loste” sich aber allmihlich
im HarzfluBB gleichmifBig zu mehr oder weniger dichten Wolken oder in Schiiben auf.
Diese Entwicklung des Mulms konnte in zahlreichen Priparaten immer wieder ein-
wandfrei verfolgt werden.

Figur 1, Tafel 1, zeigt einen Querschnitt durch Holz von Pinus succinifera
(Conw.) emend. mit unregelmiB3ig begrenztem Fraf3gang, meist noch gut geformten
Kotballen und zum Teil bereits im HarzfluB fein aufgeschwemmtem Mulm aus zer-
setzten Ballen. Benachbarte Bohrginge mit dunkelbraunem, homogenen Inhalt lassen
den Kot in vollkommener Auflésung zu griesigem Mulm erkennen.

Figur 2, Tafel 1, stellt ein zersiigtes Stiick Bernstein dar, dessen linke Hilfte
angeschliffen wurde und damit die schalenférmige Anordnung des Mulms als
Schwemmgut des fliissigen Harzes aus einem Bohrgang weigt. Die unbearbeitet ge-
bliebene rechte Hilfte des Handstiicks liBt die oberflichliche Verwitterungskruste mit
ihren Spannungs- und Verwitterungsrissen erkennen. Das Objekt beweist, daf3 erst
Anschliff und Politur den Inhalt eines Brackstiicks ansprechbar machen. — Unzerstorte
Kotballen finden sich am hiufigsten in Bohrgingen durch trockenes, altes Holz. Hatte
sich aber seiner Zeit die Insektenlarve durch frisches, feuchtes Holz durchgesigt, so
unterlagen die Kotballen in der feuchten Kammer des Bohrganges leichter dem Zer-
fall und der Zersetzung zu Mulm. Hier konnte der Bohrgang durch fliissiges Frisch-
harz ausgespiilt werden. Sind mulmhaltige FraBginge im Bereich der lebenden Rinde
und des Splints bereits zu Lebzeiten des Baumes angelegt worden, so fallen die ge-
steigerte Harzkanalbildung und die Verkienung des umgebenden Gewebes auf.” Es
ist jedoch unmoglich, zu entscheiden, ob der Schidlingsbefall Ursache oder Folge der
intensiven Harzerzeugung ist.

Die Beobachtungen dieser Kotballen und ihrer Auflosungserscheinungen im
flieBenden Harz legten es nahe, die schokoladenbraune Abart des Bernsteins, den
Beckerit, der Untersuchung mit Hilfe der Lackfilmmethode zu munterwerfen. Zwolf
groBere, typische Beckeritstiicke (alle untersuchten) gaben von ihren Sigeschnitten
an den Film die charakteristischen Mulmwolken ab, in die nicht selten noch Fral3-
splitter aus Holz und Borke eingestreut waren. Damit ist der Beckerit als
ein durch Schwemmgut der Bohrginge verunreinigtes,
sonst aber normales Bernsteinharz erkanmnt. Keinesfalls
stammt es von einem spezifischemn Harzbaum, und es ent-
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fallt die Berechtigung, den Beckerit in Hinsicht auf seine
Herkunft weiterhin als ein besonderes Harz anzusprechen.

B. Der marmorierte Bernstein

Ganz abweichend von den Hauptvarietiten des Bernsteins (des klaren, des flo-
migen und des knochigen) zeigt sich mach seinem Aussehen und nach seinen Eigen-
schaften der marmorierte Stein. In mehr oder weniger ausgedehnten Feldern finden
sich weile, gelbe und braune Gebiete der verschiedensten Toénungen, die beim An-
schleifen und Polieren farbenprichtige und wegen der zum Teil erhalten gebliebenen
FlieBstruktur herrliche Bilder ergeben, die an Marmor erinnern. Sind die Stiicke so,
daB sie Ubergiinge zu einer bestimmten Bernsteinvarietit enthalten, so liegt es nahe,
die weiBen oder gelblich-weien Felder als flomig oder knochig anzusprechen. Es
bleibt aber die Frage nach der Entstehung dieser so charakteristischen Marmorierung
offen. Die Lackfilmmethode sollte nun auch diese Frage losen. Auf geniigend
diinnen Filmen zeigen sich bei geringer (ca. 40facher) Vergrof3erung braune bis griin-
braune Nagesplitter vornehmlich aus Holz zwischen groBen bis sehr groBen, an Aus-
dehnung die Pflanzenreste oft weit iibertreffenden, im durchfallenden Lichte schwarzen
Feldern von unregelmifBiger Begrenzung und verschiedener Dichte. Mit steigender
VergroBBerung (Fig. 5 u. 6, Taf. 19) werden diese schwarzen Bezirke optisch immer
mehr aufgelost und erweisen sich schlieBlich als isolierte, kleine, schwarze Blds’chen
mit hellem ,Kern“. Es liegt also eine Unsumme von kleinen und kleinsten Gas-
blds’chen vor, die im durchfallenden Lichte dunkel begrenzt und im auffallenden
Lichte in ihrer Gesamtheit durch Totalreflexion milchig-weil3 erscheinen. Diese Blis’-
chen waren ehedem in Form eines Schaumes zunichst in wiBriger Fliissigkeit ver-
teilt, und die Nagesplitter mit ihren meist unscharfen Zellkonturen schwammen in
dieser Grundfliissigkeit gemeinsam mit den Schaumflocken. Diese Aufschwemmung
geriet in einen Zuflul frischen Balsams, durchmischte sich flieBend innig mit ihm und
gab so den AnlaB3 zur Bildung des flomigen Steines mit seiner charakteristischen Textur.
War der Anteil der Nagesplitter aus Holz und brauner Borke besonders grof3, so kam
es zur Entstehung des ,,marmorierten” Steins. An besonders giinstigen Stellen eines
Priparates kann man mit fortschreitender VergréBerung die allmihliche Auflésung
der erst schwarzen Blis’chenwolken wverfolgen. Da die bislang untersuchten mar-
morierten Steine in keinem Falle einen Kotballen, sondern immer nur in Zer-
setzung begriffene Nagesplitter als organisierte Einschliisse erkennen lieBBen, liegt die
Wirkung des Mundspeichels bohrend-nagender Insekten oder ihrer Larven
vor. Die girende Zersetzung des Pflanzengewebes — vor allem des Holzes und der
lebenden Rinde — wird durch den aus dem Munde auslaufenden Speichel auch auBler-
halb des Insektenkorpers an den nichtgeschluckten Nagespinen fortgesetzt. So erkldrt
der Lackfilm den marmorierten Stein als das Ergebnis 6kologisch-physiologischer Zu-
sammenhinge — als ein Konglomerat aus Nagesplittern des Holzes i. w. S. mit Schaum-
wolken des Insektenspeichels und der Zersetzungsgase, beides eingebettet und fixiert
durch frischen Flu3 des Bernsteinharzes.

C. Der Gedanit

Die Frage nach der Natur des Sproden, des wegen seiner fiir die Schmuck-
industrie wenig geeigneten Eigenschaften und nicht geschitzten Gedanits, ist im Ver-
laufe dieser Ausfithrungen bereits gestreift worden, bedarf aber noch einer zusammen-
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fassenden Betrachtung und Diskussion. H. CoNnweNTz hat von dieser Bernsteinvarietit
nur kleinere, zur Untersuchung ungeeignete Inklusen in der Hand gehabt. Die Ver-
mutung {iber die Ursachen fiir die Bildung dies von der Norm abweichenden Harzes
bewegen sich seit langem in zwei Richtungen: Entweder nimmt man einen zweiten
Harzspender an oder man versucht, besonderen Umweltbedingungen die Entstehung
zuzuschreiben. Fiir keine der beiden Annahmen liegen bisher konkrete Beob-
achtungen vor.

Schon kurze Zeit nach der Aufnahme der vorliegenden Untersuchungen mit der
Lackfilmmethode fanden die allerdings seltenen Einschliisse der Bernsteinfohren im
Sproden besondere Beachtung. Die Herstellung der Priparate und ihre Untersuchung
erfolgte sogleich in der Reihenfolge der iibrigen des normalen Steins und lieB3 zu-
nichst keine auffilligen Besonderheiten erkennen. Bei der Wiederaufnahme der Arbeit
und ihrer Kontrolle nach dem Kriege wurden aber die geretteten Priparate aus Ge-
danit zusammengestellt und wiederholt mit dem nunmehr geschirften Blick kon-
trolliert. Dabei ergaben sich einige Beobachtungen, die geeignet sind, das Pro-
blem des Spréden etwas zu kliren.

Im ganzen waren 1 6 sicher als Gedanit erkannte groBBere Einschliisse im Gesamt-
material, eine erstaunlich geringe Zahl im Hinblick auf die vielen Hunderte von
untersuchten Brackstiicken. Bei dieser geringen Anzahl der Gedanit-Inklusen — von
jeder wurden mehrere Filmabziige hergestellt — ist naturgemif3 bei der Deutung der
Ergebnisse gebotene Zuriickhaltung am Platze.

In 7 Objekten unterschied sich das Holz-Rinden-Borken-Gewebe vom mnormalen
nicht. Dagegen waren in den anderen 9 Einschliisssen zum Teil erhebliche Ab-
weichungen vom Typus nicht zu iibersehen. Dal3 der Holzkorper im engeren Sinne
keine wesentlichen Besonderheiten zeigt, nimmt bei der relativen
Monotonie des anatomischen Aufbaus in der Gattung Pinus nicht wunder. Bemerkens-
wert ist die sehr regelmidfBige Entwicklung der Jahresringe iiber 25 Jahre hinweg mit
einem durchschnittlichen Verhiltnis der Friihholzzellagen zu denen des Spitholzes
wie 12:2,5. Im Tangentialfilm desselben Objektes fand sich ein 7zelliger Markstrahl
mit einer Quertracheide mit Zackenmembran, gerade fiir einen Tangentialschnitt
ein kritisch zu beachtendes Vorkommen! Im Kreuzungsfeld von FraBsplittern treten
in drei Objekten vier, vereinzelt sogar sechs(!) Tiipfel auf. Es ist damit ein betontes
Hinneigen zum piceoiden Tiipfelungstyp nicht zu iibersehen.

Noch entscheidender aber sind Befunde aus der lebenden Rinde: Im Radialfilm
des einen Objektes war die 1. Korklamelle in die junge Rindenzone II vorverlegt. Die
radiale Breite der Siebzellen war ungewo6éhnlich groB, die Kettenparenchymzell-
Binder mit Kristallzellen genau einschichtig gegen die Siebzellpakete abgesetzt, und
die Rindenstrahlzellen enthielten ganz deutlich erkennbare Zellkerne. Den Abschluf3
nach auflen machte ein typisches Korkparenchym mit seinen radial gestellten Zellen.

In Tangential- und Radialschnitten von drei anderen Objekten waren die Ketten-
parenchymzellen von auBergewthnlicher Grofe, lagen dabei aber noch in ihrer
urspriinglichen Anordnung und zeigten keine Andeutung einer sekundiren Dilatation.

Auch wenn man den geringen Abweichungen der anatomischen Feinheiten im
Holz gegeniiber der Norm zuniichst berechtigterweise weniger Gewicht beilegen
mochte, so sind die Abweichungen im Bau der Rinde doch beachtlich. Es ist nicht
zu iibersehen, daf3 beide nur im Spréden vorkommen. Nicht ohne ein gewisses Recht
koénnte man zunichst besonders giinstige Boden- und Klimabedingungen als Ursachen
der GroBzelligkeit der Rinden-Elemente annehmen und damit diesen Beobachtungen
keine weitere Bedeutung beimessen. Bedenkt man aber, dal3 sich in dem sehr
grofBen Maternial des untersuchten norm alen Bernsteins dhnliche Verhiltnisse nicht
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ein einziges Mal gefunden haben, sie vielmehr nur streng an den Gedanit gebunden
sind, so gewinnt die Vermutung, im Sprdoden liege das Harz einer
anderen Kiefernart vor, eine beachtliche Basis. Es soll aber ausdriicklich
darauf aufmerksam gemacht werden, dal3 die Breite des bisherigen Untersuchungs-
materials noch nicht grof3 genug ist, um einen endgiiltigen Schluf3 zu erlauben. Hier
miissen weitere Arbeiten durchgefithrt werden. Doch schon allein unter pflanzen-
geographischen Gesichtspunkten betrachtet, ist es mehr als wahrscheinlich, daf3 in
den Bernsteinwildern verschiedene Kiefernarten wuchsen und harzten. Den schliis-
sigen Beweis zu erbringen, ist aber sehr schwer. So ist die vorliegende Arbeit iiber
die Einschliisse des Gedanits in diesem Punkte nur ein erster Beitrag.

Die (rein) chemische Paralleluntersuchung vom gewdohnlichen Bernstein (Suc-
cinit) und dem Spréden (Gedanit) durch A. TscuircH und Mitarbeiter (1923) fiihrte
zu dem Ergebnis, daB3 ein erkennbarer Unterschied dieser beiden fossilen Harze nicht
besteht. Diese Erkenntnis ist aber kein Argument gegen den einwandfreien histo-
logischen Befund. Denn daf} jenseits der Elementar-Analyse Differenzen zwischen Suc-
cinit und Gedanit vorhanden sind, zeigen bereits die physikalischen Eigenschaften, die
zur Unterscheidung der beiden Harze gefiihrt haben. Dabei bleibt allerdings die Frage
offen, ob diese Unterschiede primirer oder sekundirer Natur sind. Bezieht man aber die
ungewohnlichen Gewebebilder der lebenden Rinde im Gedanit in die Betrachtung
ein, und bedenkt man die Tatsache, daf3 bis heute der Harzbildungsprozef3, soweit er
iberhaupt erkannt ist, bei allen untersuchten Kiefernarten derselbe physiologisch-
chemische Vorgang zu sein scheint, so verliert das Ergebnis der chemischen Analyse
an Beweiskraft. Bei den bekannten gro8en Schwierigkeiten analytischer Unter-
suchungen makromolekularer Substanzen ist diese Tatsache keine Uberraschung.
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VI. Zusammenschau
A. Die Anatomie des Achsenorgans von Pinus succinifera (Conw.) emend.

Die an vielen Hunderten von Objekten des Holzes, der Rinde und der Borke
vornehmlich des Bernsteinb r a ck s mit der Lackfilmmethode E. VoicT’s im Laufe von
zwei Jahrzehnten durchgefiihrten Untersuchungen haben ein exaktes, liickenloses Bild
des zelluliren Aufbaues des Stammes und der Zweige des hauptsichlichsten Bernstein-
harzspenders ergeben.

Durch genauesten Vergleich mit dem anatomischen Aufbau verschiedener rezenter
Kiefern konnte auf Grund des histologischen Bildes der primiren und besonders der
sekundiren Rinde der einwandfreie Beweis erbracht werden, dal3 alle bisher unter-
suchten Bernstein-Inklusen dieser Art der Gattung Pinus zuzurechnen sind.

Damit wird der von H. Conwentz geprigte Sammelbegriff
der ,Bernsteinkiefern®, der ausschlieBlich auf holz-ana-
tomischen Befunden aufgebaut war, und welcher bislang
Fohren und Fichten umfaBte, auf die eigentliche Gattung
Pinus eingeengt. Immer noch aber bleibt der Begriff Pinus
succinifera (Conw.) emend. die Bezeichnung fiir eine fossile
Sammelart innerhalb der Gattung.

Zu dem SchluB3, die Bernsteinspender wegen ihrer groBen Ahnlichkeit mit den
rezenten Fohren als Pinus-Arten anzusprechen, gelangte durch den morphologischen
Vergleich der allerdings zahlenmiBig nur sehr geringen Nadel- und Kitzchenfunde
bereits auch R. KLEBs (CAspArY-KLEBs 1906). Da aber bei dieser SchluBfolgerung die
Tatsache auBBer Betracht blieb, daf3 nicht viel weniger Nadelfunde vorlagen, die auch
Picea- und selbst Abies-Arten zugeordnet wurden, war diese Namengebung bislang
durch die Beobachtung nicht gestiitzt.

Die Bernsteinkiefern einer mit ,,Pinites“ anzusprechenden Gattung zuzurechnen,
ist nunmehr bei der so weitgehenden Ubereinstimmung dieser tertidren Fohren mit
den rezenten Arten auch hinfillig. Selbst der Hinweis auf den fossilen Charakter
der Bernsteinkiefern berechtigt nicht, von nur pinus-dhnlichen Arten zu sprechen. So
wird auch mit dem Ergebnis vorliegender Arbeit wenigstens auf einem Teilgebiet
inhaltlich und formal der innige Zusammenhang zwischen der Tertidrflora und der
rezenten Pflanzenwelt im mikroskopischen Bereich sichergestellt. Aufs groBe gesehen,
ist das nicht weniger bedeutungsvoll, als wenn dieser Beitrag zur Paldohistologie
eine isolierte Lebensform betreffen wiirde.

Auf den Lackfilmen von Pinus succinifera (Conw.) emend. konnten dank des
vorziiglichen Konservierungsmittels, des Bernsteins, alle fiir rezente Fohren charak-

teristischen Einzelheiten des Gewebeaufbaues bis in unwahrscheinliche Feinheiten
wiedergefunden werden.

1. Das Holz

Die Markkrone ist typisch wie bei den jetztzeitlichen Kiefern. Die Jahresringe
sind charakteristisch eng mit besonders schwach entwickeltem Spitholz, dieses mit
auffillig dilnnen Membranen. Die Tiipfelung der Lingstracheiden ist normal, doppelt
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behoft. Im Splint auch Tipfelung der Tangential-Membranen. Die Kreuzungsfelder der
Markstrahlen (Frithtracheiden gegen Markstrahlparenchymzellen) sind nur an intakten
FraBsplittern einwandfrei zu beobachten und besitzen i.a. zwei kleine bis hochstens
mittelgroBe, kreisrunde Tiipfel von piceoidem Typ.

Quertracheiden sind ohne Zackenmembranen.

Besonders gut fixiert sind die papillssen Sekretzellen und die prismatischen
Geleitzellen der senkrechten Harzkanile (beide oft mit Zellkern).

Anomales Holzparenchym, wie es fiir Stamm und dicke Aste der jetztzeitlichen
Pinus-Arten mach schwerer Verwundung kennzeichnend ist, wurde dagegen im
Brack mnur selten gefunden.

2. Die primidre Rinde

Im Querschnitt zum Beispiel eines 17jihrigen, diinnen Zweigleins lagen in
der primiren Rinde 16 riesig-groBe, in tangentialer Richtung gestreckte (nicht er-
kennbar durch sekundires Dickenwachstum verzogene!), senkrechte Harzkanile. Diese
hohe Zahl sehr groBer, senkrechter Harzkanile der primiren Rinde ist ein beacht-
licher Hinweis auf eine ihrem Wesen nach recht harzungswillige Fohrenart (wie es
zum Beispiel Pinus resinosa Arr. ist) und auf die Tatsache, da3 nicht nur ausschlieBlich
Verwundungen die Menge der Harzproduktion beeinflussen, sondern daf3 auch art-
spezifische Bedingungen und ernidhrungs-physiologische Ursachen fiir die gesteigerte
Harzbildung in Betracht kommen.

3. Die Kambialzone,
einschlieBlich der jingsten sekundéidren Rinde

Das beste Untersuchungsobjekt ist die frisch aufgeschlagene Schichtfuge der
Bernsteinzwiebédcke. Zwischen oft relativ starken Siebzellenpaketen liegen schmale
tangentiale Bander meist brauner Kettenparenchymzellen. Sie zeigen im Tangential-
schnitt nicht selten Plasmolysebilder. Enthalten diese Zellen charakteristische, siulen-
formige, monokline Calciumoxalat-Monohydrat-Kristalle, so sind diese bereits in Kam-
biumnihe, in der ersten, jiingsten Rindenzone, entstanden. — Die ilteren Rinden-
zonen II/III sind durch die Dilatation der Kettenparenchymzellen gekennzeichnet. Sie
fihrt zur fortschreitenden Stérung des priméren histologischen Bildes. Die mit sehr
groBen und dicht beieinanderliegenden Tiipfelfeldern der Radial-Membranen ausge-
statteten Siebzellen behalten selbst noch in Rindenzone III ihre urspriingliche Gestalt
und kollabieren nicht.

4. Die systematische Untersuchung der toten Borke

Ihr sind wegen der grofBBen Sprodigkeit enge Grenzen gezogen, mnicht zuletzt
durch die Festigkeitsdifferenzen der verschiedenen Zonen dieses Gewebes. In den
Inseln verkorkter, sekundirer Rinde sind (sehr oft stark dilatierte) Kettenparenchym-
zellen und zu strukturlosen, dichten Bidndern zusammengedriickte ehemalige Sieb-
zellenpakete charakteristisch. Die sehr diinnwandigen Korkparenchymzellen treten
(in ihrer typischen Anordnung als zum Teil radial gestreckte Zellen) vornehmlich im
Radialschnitt deutlich hervor. Die Zellen des steinharten Buchtenkorks zeigen be-
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sondere Einzelheiten: In Quer- und Radialschnitten fallen die auBerordentlich ver-
schieden gestalteten, dunklen Zellriume des in radialen Reihen aufgebauten, dick-
wandigen Buchtenkorks auf.

Im Tangentialschnitt tritt die zum Teil starke Verzahnung der oft michtig dicken
Radial-Membranen mit Plasmodesmenbildungen hervor. In Boden- und Deckennihe
der Zellen sind die Radial-Membranen nur gewellt oder geschwungen und bilden in der
eigentlichen Tangential-Ebene annihernd Polygone. In den Tangential-Membranen der
Mehrzahl der Buchtenkork-Lagen finden sich feinste dunkle Punktierungen: Plasmo-
desmen-Durchtrittsstellen. In manchen Buchtenkork-Lagen sind diese Tangential-
flichen mit kleinen, stibchenformigen oder flichigen, oft kristallographisch gut aus-
gebildeten Membrankristallen besetzt.

Die Zellen der Grenzschicht zwischen Buchtenkork und Korkparenchym werden
fast regelméBig wegen der feinen Radialwiinde in tangentialer Richtung aufgerissen
(abgedeckt). Dann wird in ihnen das fixierte, tropfig-schaumige oder blasig-schaumige
Plasma und der oft an der Tangential-Membran anliegende Zellkern sichtbar.

Trotz dieser Grofzahl von Einzelbeobachtungen im histologischen Aufbau der
Zweige, Aste und Stimme ist eine Einordnung der Pinus succinifera (Conw.) emend. in
das auf den anatomischen Verhiltnissen rezenter Kiefern beruhende System nicht
moglich: Das Fehlen von Zackenmembranen der Quertracheiden und das gleich-
zeitige Auftreten der piceoiden Tiipfelung der Kreuzungsfelder machen eine Ein-
ordnung unmoglich. So scheint es zur Zeit, dafl der Bernstein von ausgestorbenen
Fohren geliefert worden ist.

Pinus succinifera (Conw.) emend. ist durch diese Untersuchungen
das erste fossile Objekt,von dem der histologische Aufbau
der Achsenorgane bis in alle Einzelheiten bekanntgewor-
den ist. Damit liefern die Bernsteinkiefern einen beachtlichen Beitrag zur Palédo-
histologie. Die weitgehende Ubereinstimmung mit dem Gewebeaufbau rezenter Kiefern
zeigt eine iiberraschende histologische Konstanz innerhalb der Gattung Pinus tber
ungefihr 50 Millionen Jahre hinweg und berechtigt dazu, die Bernsteinfohren als echte
Pinus-Arten (nicht mehr als Pinites) zu bezeichnen oder sie zur Gruppe Pinuxylon
GoruaN 1905 zu rechnen.

B. Der Harzungsprozef

Es liegt in der Natur der Aufgabenstellung, daf3 mit der Frage nach der Anatomie
der Achsenorgane und derjenigen nach der systematischen Stellung der Bernstein-
biume auch zugleich die Frage nach der Ursache und dem Wesen des Harzungs-
prozesses, der Succinose, eingehend behandelt wurde. Dabei stellte es sich heraus, dal3
die zweifelsfreie Deutung vieler pathologischer Gewebebilder von Pinus succinifera
(Conw.) emend. nicht ohne unmittelbaren Vergleich mit rezenten Objekten moglich
war. Aber auch die Untersuchung stark harzender, frischer bzw. im Heilungsprozef3
befindlicher ilterer Wunden, wie sie in ihrer Unregelmifigkeit in der freien Natur
entstehen, erbrachte wohl iihnliche Gewebebilder, vermochte aber nicht, ohne grof3e
Unsicherheitsmomente zu belassen, bis zur Klirung des Fragenkomplexes vorzu-
dringen. Erst das planvolle Verwundungsexperiment sollte zur Losung fiithren.
Zunichst wurden vertikale, spiter horizontale Wunden an Stimme sonst gesunder
Versuchsbiume gesetzt und die Gewebereaktion im mikroskopischen Bild im Laufe
lingerer Zeit — mehrere Jahre — verfolgt. Dabei zeigte es sich, daf3 besonders die
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zweite Art der Verwundung geeignet ist, experimentell klare Gewebebilder der Suc-
cinose und der anschlieBenden Wundheilung zu geben. Diese erst filhrten zum Er-
kennen und richtigen Deuten des anomalen histologischen Aufbaus der Rinden- und
Borkengewebe der Bernsteinkiefern. Die genaue Schilderung dieser Versuche an
rezenten Fohrenarten und ihrer Gewebereaktionen erfolgt an anderer Stelle, beginnend
mit Pinus nigra ArN. (ScauBerT 1958). Hier kann nur insoweit auf diese Untersuchungen
eingegangen werden, wie sie in unmittelbarem Zusammenhang mit den Harzungsver-
hiltnissen bei Pinus succinifera (Conw.) emend. stehen. —

Wird ein lebenstiichtiger Kiefernstamm bis ins jiingste Holz verwundet, so treten
bekanntlich mach kiirzester Zeit aus diesem freigelegten Holz zuniichst kleine, dann
sich vergrofBernde, honig-gelbe, klare Harztrépfchen aus. Die aus der lebenden Rinde
hervorquellenden Tropfchen sind oft milchig-triibe, gelb-wei3. Dieser Harzaustritt
erfolgt in mehr oder weniger groBBer Menge, ist stark abhiingig von der Jahreszeit der
Wundsetzung und versiegt nach einiger Zeit, wobei nicht selten das austretende Harz
zu einer halbfesten, amorphen Masse verhirtet. Man ist geneigt, diese Harztropfen-
bildung als ein einfaches AwusflieBen vorgebildeten Harzes nach :dem Anschlagen
senkrechter und vor allem waagerechter Harzkanile (in den mehrschichtigen Mark-
strahlen) anzusehen. Gewil} ist der Beginn des Harzflusses durch diesen Vorgang ge-
kennzeichnet. Aber schon bald geht dieser Prozef3 iiber in einen sehr komplizierten, ge-
steuerten Ablauf des Geschehens, bei dem Harzbildung und Harzflu3 ineinander-
greifende Teilvorginge sind. Der eigentliche Harzbildungsprozef3 ist an lebenstiichtige
parenchymatische Elemente gebunden. Es sind besonders die Kambialzone und die
jiingste Rindenzone I, im Holz auch die begleitenden Parenchymzellen der eigentlichen
Harzkanidle und diejenigen der Markstrahlen. Diese Erkenntnis wurde durch die
Gewebebilder von Pinus succinifera (CoNw.) emend. in ihrer wahrhaft idealen Fixie-
rung eingeleitet und in fortgesetztem Vergleich mit dem Experiment an rezenten
Kiefernarten ausgebaut. Diese wechselweise Arbeit am fossilen und am jetztzeitlichen
Objekt hat sich als ungemein befruchtend erwiesen und verhindert, da3 die Deutung
der Bilder der friihtertiiren Féhrenarten auf nicht kritikfestem Boden erwuchs.

Der augenfilligste Reaktionsort auf einen Verwundungsreiz ist das Kambium.
Bei Verwundung in der Vegetationszeit setzt eine abnorme Gewebebildung sogleich in
beiden Richtungen ein — holzwirts und rindenwiirts. Im Holz nimmt die Zahl der
Harzginge schlagartigz zu. Ihr Aufbau erfolgt vielfach nicht mehr aus exakt diffe-
renzierten eigentlichen Sekret- und Geleitzellen mit einem nicht selten beachtlich
weitem, schizogen entstandenen Interzellulargang, vielmehr bilden sich oft zahlreiche
anomale Harzkaniile, eingebettet in mehr oder weniger ausgedehntes Holzparenchym.
Dabei verkleinert sich der eigentliche, zentrale Interzellulargang nicht selten bis zum
vollstindigen Schwund. So kann ein im Querschnmitt sichelférmiges Harzungsfeld,
rdumlich gesehen eine mehrere Zentimeter hohe bogig gekriimmte Gewebeplatte, ent-
stehen, von der aus das umgebende Tracheidengewebe durchImbibition der Membranen
und der Zellumina verkient. Mit dem Fortschreiten des Wundheilungsprozesses
klingt auch die Bildung anomaler Holzelemente des Harzungsfeldes ab.

Zum Studium des Verharzungsvorganges des Holzes erwies sich das fossile
Material des Bernsteins demjenigen der jetztzeitlichen Fohren iiberlegen. Es hat die
einzelnen Stadien der Harzdurchdringung in einmalig guter Fixierung bewahrt. Le-
bendes, frisch verkientes Holz verschmiert beim Schneiden und kann erst nach
konservierender Entharzung untersucht werden. Dadurch werden allerdings die rein
histologischen Zusammenhinge klar, aber die differenzierenden Feinheiten des



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 117

eigentlichen Harzungsprozesses, wie sie sich im Chemismus der Zellen darstellen,
gehen verloren.

Ein zweiter, vielleicht wichtigerer Schwerpunkt der Harzbildung liegt in den
mehrschichtigen, der Anlage nach harzkanalfithrenden Markstrahlen. In ihnen kommt
es im Zustand der Succinose zu einem echten HarzfluB3, der nicht selten Sekret- und
Parenchymzellen nach ihrer Losung aus dem Gewebeverbande so radikal ausschwemmt,
daB im Tangentialschnitt nur noch eine von den begrenzenden Liingstracheiden
gebildete, harzerfiillte, ellipsenihnliche, zellfreie Figur verbleibt. Der physiologische
Proze3 der Harzbildung greift — entsprechend seiner fiir alle Parenchymzellen
geltenden GesetzmiBigkeit — auch auf die Markstrahlparenchymzellen der norm a -
len, einschichtigen Markstrahlen iiber. Auch ihr Zellinhalt verfillt der
harzigen Degeneration unter sehr starker Erhohung des Binnendrucks, so daf3 die ur-
spriinglich prismatisch gestreckten Zellen nunmehr ellipsoidische oder kugelige Gestalt
annehmen. Wenn im Endzustand der Succinose auch diese Markstrahlen im Tangen-
tialfilm des Bernsteinpriparates als zellfreie, mit gelbem bis rotbraunem Harz erfiillte
Figuren erscheinen, so miissen die urspriinglichen Markstrahlen durch Verletzung oder
Losung des Gewebeverbandes von Holz und Rinde gedffnet worden sein. Dabei wird
es zu einer okologisch-physiologisch sehr wichtigen Frage, ob diese Offnung der
Markstrahlen ausschliefSlich durch einen Wundreiz verursacht ist.

Will man nunmehr den Harzbildungsproze3 in der Kambialzone und in der
(bei rezenten Kiefern maximal ca. 6 mm michtigen) lebenden Rinde, der Safthaut beob-
achten, so erscheint das Studium der Succinose, in diesem Gebiet der Pinus suc-
cinifera (Conw.) emend. wenig erfolgversprechend. Da fiir diese Untersuchung jede
Vorarbeit an rezenten Kiefern fehlte, waren ausgedehnte, grundlegende, eigene Unter-
suchungen durchzufithren. Neben dem Entwicklungs- und Alterungsprozef3 der
normalen, gesunden Rinde (und Borke) mufBite die Gewebereaktion in der Safthaut
nach einem experimentell gesetzten Wundreiz ermittelt werden. Dabei zeigte sich als
erstes eine im Vergleich zum Holzkorper sehr viel groBere Plastizitit der lebenden
Rinde, genauer gesagt, ausschlieflich ihrer parenchymatischen Elemente. Die Sieb-
zellen sind bei ihrer Anlage und Ausbildung bereits anatomisch und physiologisch’ fest-
gelegte und spitestens in Rindenzone II ausdifferenzierte Gewebebestandteile. Sie
werden von einer 6lig-harzigen Plasmaentartung nicht betroffen. Aber die Reaktion
der in tangentialen Lagen angeordneten Kettenparenchymzellen und der in radialer
Richtung verlaufenden Rindenstrahlen ist mannigfach.

Die eindrucksvollsten Bilder der Succinose lieferten die in tangentialer Richtung
oft weit ausgedehnten, in radialer Erstreckung aber nur wenige Zellreihen umfassen-
den Reste der Safthaut auf der Schichtfuge von Zwiebicken. Diese Bemnsteinstiicke
bestehen aus meist knochigem oder stark flomigem, kaum je aber aus klarem Stein. Sie
sind als meist flache Harzausscheidungen im Innern des Astes oder Stammes innerhalb
der Safthaut entstanden. Es erfolgte harzige Degeneration der gesamten Kambialzone.
Diese bedingte durch Trennung des Holzes von der Rinde HarzausfluB aus den
Markstrahlen. Zudem entarteten in gleicher Weise die jugendlichen Kettenparen-
chymzell-Lagen der Rindenzonen I/II und schieden Harzol aus. Dadurch wurde eine
starke Sprengwirkung im Gewebe ausgelost, so daf3 der Gewebeverband gerade dieser
zartwandigen Elemente zerstért wurde. Besonders die Tangentialfilme dieser Zwieback-
Spaltfugen geben Aufschluf3 iiber den Proze3 der Succinose. In den jugendlichen
Kettenparenchymzellen kann man die verschiedenen Stufen der Plasma-Degeneration
verfolgen:

45 8.
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Ausscheidung von zum Teil groBen, hellen, kugeligen Oltropfen im plasmatischen
Wandbelag,

Aufreilen von unregelmifBligen , Fenstern“ im Plasma,
Dispersion des braunen Plasmas in kleine Tropfen und Fladen,

ZusammenflieBen zu groBen, zum Teil riesigen, an die Zellwand angelehnten
Halbkugeln und Fladen.

Es ist nicht anzunehmen, daf3 in den farbstoffreien und ebenfalls der 6ligen
Plasma-Degeneration unterliegenden Rindenstrahlzellen dieser Prozef3 anders verlaufen
sein wird, auch wenn er hier nicht so sinnfillig zu verfolgen ist wie in den Ketten-
parenchymzellen. Die Olbildung braucht aber grundsitzlich durchaus nicht mit dem
Absterben des Plasmas verbunden zu sein. Denn in den spezialisierten Sekretzellen
und unter Umstinden in den Geleitzellen der Harzkanile entsteht das Ol als ,mnor-
males®, das heiflt regelmiBiges Stoffwechselprodukt, ohne daB die Lebensfihigkeit
selbst auf viele Jahre hinaus beeintrichtigt wird. Im Stadium der maximalen Ol-
bildung befindet sich das Plasma der Kettenparenchymzellen (oft in langen Reihen
und in groBBer Fliche) scheinbar in Vakuolisation oder von blasig-schaumiger bzw.
tropfig-schaumiger Struktur, in Wirklichkeit im Zustand der Emulgierung des Harzols.

Die Hiufigkeit und Ausdehnung dieser Zwiebicke iiber die GroBe einer Hand
und ihre nicht selten mehrere Zentimeter erreichende Michtigkeit sprechen fiir die
Intensitit der inneren Harzausscheidung. Diese beiden Tatsachen erwecken aber
auch Bedenken: Kann diese Art der Bernsteinharzbildung die Antwort ‘auf einen
duBeren Wundreiz sein? Selbst bei sehr tiefreichender Verwundung der harzungs-
willigen subtropischen Kiefern Floridas (P. palustris MiLLER und P. elliottii ENGLM.)
konnte in iiber drei Jahre fortgesetzten Verwundungsexperimenten eine derartige
Harzung nicht beobachtet werden.

So zeigt sich in diesem ProzefBl der ,inneren Harzung*®
das erste und bisher einzige eigentliche Spezifikum der
Succinose der Bernsteinkiefern.

Seine kausale Erklirung stellt somit nunmehr das Kardinalproblem des Bernsteins
dar. Nach dem heutigen Stande unserer Erkenntnisse ist eine weitere Klirung durch
ein vertieftes Studium der Zwieback-Inklusen und zugleich durch erndhrungs-physio-
logische Experimentaluntersuchungen an rezenten Féhren-Arten zu erwarten. Die bisher
verfolgten Gedankenginge, die gesteigerte Harzbildung der Bernsteinkiefern aus-
schlieBlich oder doch vornehmlich als Ausdruck einer Wundsetzung zu betrachten, er-
scheinen vor allem im Falle der Zwiebicke nicht mehr hinreichend.

Besonders in Tangentialfilmen zeigen die Rindenzonen II/III im Zustand der
Succinose weitgehende Verindemungen. Einmal ist die Anzahl der Rindenstrahlen,
hauptsichlich der einschichtigen gegeniiber dem nommalen Zustand stark vermehrt.
Dann aber wird mit der kugeligen Anschwellung der Rindenstrahlzellen der Strahl
selbst im Schnitt sehr bauchig, und die angrenzenden Siebzellen bzw. Kettenparen-
chymzellen sind in ihrer urspriinglichen Anordnung wegen ihrer geringen Widerstands-
fihigkeit verschoben. Hier in den Rindenstrahlen wirkt sich der Binnendruck intensiver
als in den Markstrahlen des Holzes aus, so daB recht gestérte Gewebebilder entstehen.
Nicht selten fithrt der Harzungsdruck zur Auflésung des Gewebeverbandes, und so
erscheinen vornehmlich im Radial- und Querschnitt nur schmale Gewebereste zwischen
michtigen Harzbianken.

Unter den sehr zahlreichen Priparaten der in Succinose befindlichen Rinde mit
ihren bis ins feinste fixierten Einzelheiten hat sich weder in den primiren Sekretzellen



der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.] 119

der senkrechten wie waagerechten Harzginge noch in den sekundir zu Sekretzellen
gewordenen Parenchymzellen der Rindenstrahlen auch nur einmal eine Beobachtung
machen lassen, die eine Olig-tropfige Entartung der feinen Zellhiute auch nur
andeutete. So konnte auch an dem so uniibertrefflich fixierten fossilen Material kein
Hinweis auf eine ,resinogene Schicht“ der Zellwand, wie sie von A. TscHircH (1889)
rein hypothetisch angenommen wurde, gefunden werden. Die Beobachtungen an
Rindenstrahlen in Succinose lassen vielmehr deutlich erkennen, daB3 aus den sehr
aufgebauchten Rindenstrahlen das Sekret in die urspriinglichen Interzellularriume
eingedrungen ist (aller Wahrscheinlichkeit nach durch Diffusion im diinnfliissigen
Zustand). Damit wurde hier die ,,Luft* verdridngt, die weiteren Lebensbedingungen
fiir die Rindenstrahlzellen ausgesprochen anaerob. Es trat eine weitere Begiin-
stigung der Reduktionsprozesse ein, zu denen die Terpenbildung aus Kohlehydraten
gehort. Ist also einmal die harzige Plasma-Degeneration eingeleitet, so ist weiterhin
der eigentliche Harzbildungsprozef3 ein autokatalytischer Vorgang.

In direkter Abhingigkeit von einer Wunde, aber nur in mittelbarer Beziehung
zum Harzbildungsprozel3 finden sich Gewebebilder der Bernsteinkiefern, die in der
jingsten, sonst noch embryonal verbliebenen Kettenparenchymzellen-Reihe ein klein-
zelliges Wundparenchym bzw. ein groBzelliges Wucherungsparenchym zeigen. Aus
dem Verwundungsexperiment an verschiedenen Foéhrenarten ergab sich ein-
wandfrei, da3 es sich im zweiten Falle um eine durch plotzlichen Stau des normalen
Saftstromes hervorgerufene hypertrophe Bildung handelt. Im ersten Fall dagegen liegt
die Bildung eines durch die Wundnihe sehr weit nach den Rindenzonen I/II vor-
verlegten Folgemeristems vor, wie es normalerweise erst als Phellogen aus alten
Kettenparenchymzellen der Rindenzone III entsteht. Dieses Wundparenchym wird
aber nur manchmal zu einer vorverlegten 1. Korklamelle. Oft jedoch degenerieren
diese Zellen der jugendlichen Kettenparenchymzellen-Lage vollkommen unter Bildung
milchiger Harzprodukte; sie tragen zu ihrem Teil zur Bildung der Zwiebidcke des
Bernsteins bei.

In anderen Bernstein-Inklusen scheint der Succinose-Proze3 auch noch in der
schon abgestorbenen jiingsten Borke verlaufen zu sein. Doch dies ist eine Tauschung.
Vielmehr hat in den Objekten solcher Priparate die Harzbildung mit ihren charak-
teristischen Folgeerscheinungen auch die Zonen II/III der sekundiren Rinde erfaf3t,
ehe die Vorverlegung der Bildung der Korklamellen die duBleren Lagen aus dem Stoff-
wechselgeschehen ausschied. Mit dem hermetischen Abschluf3 durch die zwar diinnen
aber absolut undurchlissigen Buchtenkork-Schichten blieb das Bild der verharzten
und dann verhirteten Rindenbezirke so gut erhalten, da3 gerade von ihnen noch
am ehesten Priparate der sonst brockelnden und daher so schwer zu behandelnden
Borke zu gewinnen sind.

C. Vom Leben und Sterben der Bernsteinwilder

1. Betrachtung der Bernstein-Inklusen
unter pflanzengeographischen Gesichtspunkten

Die palidobotanische Seite des Bernsteinproblems wiirde nicht geniigend durch-
leuchtet werden, bliebe sie auf die Diskussion der anatomischen und physiologischen
Fragen der eigentlichen Harzspender beschrinkt. H. Conwentz (1890) hat sich be-
reits bemiiht, eine Kombination seiner holzanatomischen Untersuchungen mit den
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damals bekannten Nadel- und Kitzchenfunden herzustellen, um eine genaue Art-
diagnose zu gewinnen. Es ist ihm nicht gelungen — nicht zuletzt wegen der nur
geringen Zahl der zur Verfiigung stehenden Inklusen. Bei der NachlaBbearbeitung
des von R. CaspAary in Jahrzehnten gesammelten und untersuchten Materials hat
R. KLEBs auch alle bis zum Jahre 1906 bekanntgewordenen Nadeln und Bliitenstinde
nochmals kritisch durchforscht und — soweit das moglich war — eine Artscheidung
versucht. Das Bemiihen, eine Zusammengehorigkeit von Nadeln und Bliitenkiitzchen
zu erkennen, ist auch hier gescheitert. Dem letzten gro3en Sammler und Kenner der
Bernstein-Inklusen A. BacuoreN-EcHT (1949) fillt auf: , Die Nadeln der Koniferen
sind im Verhiltnis zu den sicher sehr grof8en Bestinden nicht hiufig”. Sie stellen des-
halb, so eigenartig es erscheint, fiir die Bermmsteinforschung ein Objekt nachgeordneter
Bedeutung dar, konnten aber bei geniigender Anzahl von auBerordentlichem
Werte sein.

Ein Kabinettstiick eines Nadelpaares aus des Verfassers Besitz ging mit dem
genauen Untersuchungsprotokoll im Kriegsgeschehen verloren. Es war ein vollkommen
unversehrtes, ausgewachsenes, aber noch frisches zweinadeliges Biindel. Die in-
takte, ca. 1 cm hohe, waagerecht gerunzelte, silbern glinzende Nadelscheide lief3
vermuten, dafl sie ,bleibend“ war. Die einzelne ca. 7 cm lange Nadel war kaum
tordiert, hatte eine 1mm lange, scharfe Spitze; die Nadelrinder waren deutlich ge-
zihnt. Weitere diagnostisch verwertbare Einzelheiten, zum Beispiel iiber Zahl und
Anordnung der sehr gut erkennbaren Spaltoffnungen, sind leider nicht mehr in
sicherer Erinnerung. Im ganzen hatte das Nadelpaar groBe Ahnlichkeit mit einem
solchen von Pinus nigra ARN. — Der Verlust dieses Stiickes dist um so schmerzlicher,
als diese Inkluse im Vergleich mit den in der Literatur bislang beschriecbenen in ihrer
Vollkommenheit vom Nadelkissen bis zu den Nadelspitzen besonders beweis-
kriftig war.

Die anatomische Untersuchung des Bernsteinholzes im engeren Sinne hatte
(wie ausfiihrlich dargelegt wurde) die Frage nicht zu entscheiden vermocht, ob die
hauptsichlichsten Harzspender der Gattung Pinus oder Picea angehorten oder einer
Sammel, art“ mit Merkmalen beider Gattungen zuzurechnen seien. Erst die Awus-
dehnung der histologischen Untersuchungen auf Rinde und Borke hat eindeutig er-
wiesen, daf3 es sich bei den Harzproduzenten nur um Kiefern gehandelt haben kann.
Diese Erkenntnis wiederum ist ein grundsitzliches Argument pflanzengeographisch-
okologischer Art fiir das Bemiihen, Bilder der Bernsteinwilder zu rekonstruieren: die
i. a. groBe Luftfeuchtigkeit liebenden Angehorigen der Gattung Picea meiden trocken-
warme Klimalagen.

Wie ordnen sich nun die bisherigen Funde von Nadeln und Bliitenkitzchen in
dieses Bild ein? Einem einzigen scheinbar sicheren Picea-Fund stehen 11 Inklusen
von Fohren-Arten gegeniiber, die von GoeppERT, CONWENTZ, CAsPARY und schlieflich
Kress auf 8 verschiedene Pinus-Spezies verteilt worden sind. Wenn auch die Art-
abgrenzung verschiedener Nadeln bzw. Nadelbruchstiicke zu einer oder der anderen
Species mehr oder weniger zweifelhaft bleibt, so fallen doch zwei Punkte besonders ins
Gewicht:

1. die absolut genommen so iiberaus geringe Anzahl von Nadeleinschliissen der
eigentlichen Harzspender,

2. das gleichzeitige Auftreten von 2-, 8- und 5nadeligen Kiefern, von denen die
eine oder andere zwar groflere Ahnlichkeit, nie aber Ubereinstimmung mit einer
rezenten Spezies hat.
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Es ist jedoch auch nicht zu iibersehen, daBl die Gesamtzahl der geborgenen
Fohrennadeln (selbst wenn man mit Recht annimmt, daf3 eine noch groBere Anzahl
der wissenschaftlichen Beobachtung entgangen sei) klein ist. Dies ist besonders auf-
fillig, zieht man zum Beispiel die Vielzahl von mehr als 70 wohlerhaltenen Inklusen
der Cupressineen in Betracht.

FafBt man die bisherigen Ergebnisse der holz- und rindenanatomischen Unter-
suchungen mit denjenigen der Nadelfunde zusammen, so ist soviel gewif3:

2-, 3- und 5nadelige Kiefernarten sind in den Bernsteinwildern vertreten ge-
wesen. Allerdings sind Rinden einer Snadeligen Art, insbesondere einer der Sektion
Strobus — erkennbar an ihren spezifisch ,,wiirfel“4hnlichen Calciumoxalat-Kristallen —
noch nicht nachgewiesen worden.

Damit ist die eingangs dieser Arbeit aus pflanzengeographischen Gesichtspunkten
der jetztzeitlichen Flora abgeleitete Vermutung bestitigt, die Bernsteinwilder seien
in bezug auf die Kiefern Mischbestinde gewesen.

Erscheint schon die Aufgabe, ein moglichst vollstindiges morphologisch-ana-
tomisches Bild der Bernsteinkiefern zu entwerfen, wenigstens zur Zeit noch unlosbar,
so stofft der Versuch, ein Bild der Bernsteinwilder auf Grund anderer Inklusen zu
zeichnen, auf moch groBere Schwierigkeiten. Aber die vorliegenden anatomischen
Untersuchungen helfen doch einen Schritt weiter.

Die in der Nachbarschaft minnlicher Bliitenkitzchen, zum Beispiel von R. KLEBs
(1906) in zwei von vier Inklusen gefundenen Pollen haben aufler den fiir die Gattung
Pinus charakteristischen Luftsicken keine Besonderheit erkennen lassen. Ein seiner
Zeit im Botanischen Institut der Universitit Konigsberg/Pr. grofer angelegter Ver-
such einer pollenanalytischen Untersuchung ist schlieBlich daran gescheitert, daf3 defi-
nierbarer Pollen im Bernstein wider alle Erwartung nur sehr spirlich gefunden
wurde. Auch im Verlauf der vorliegenden Arbeit mit thren mehreren Tausenden von
Filmen fand sich Kiefernpollen nur zweimal und dann nur in kleineren Mengen. Das
kann allerdings seinen Grund in der Art des gewihlten Untersuchungsmaterials (Brack)
haben. Denn wie es moglich war, auf den Schichtfugen von Schlauben gelegentlich
die Fladen verdriickter Wassertropfen und vom Winde verwehten anorganischen Staub
mit Hilfe der Lackfilmmethode zu finden, so besteht die Aussicht, am gleichen Ort
mit derselben Arbeitsweise auch hiufiger Pollen zu beobachten. Eine neue syste-
matische Untersuchung unter diesem Gesichtspunkte diirfte sich lohnen.

Spielen also Nadeln und Pollen im jetzigen Stadium der Bernsteinforschung nur
eine sehr untergeordnete Rolle, so kommt dem Studium der Begleitflora ganz erheb-
liche Bedeutung zu. Abgesehen von vereinzelten ilteren Vertffentlichungen tiber
Pflanzenfunde im Bernstein, siche Fr. KiRcHHEIMER (1937) — das Hauptinteresse galt
verstindlicherweise von je den tierischen Inklusen —, sind es die groflen syste-
matischen Arbeiten von R. GoepPERT & A. MENGE (1883), H. ConweNnTz (1886) und
CasparY-KLEBs (1906), die sich mit diesem Thema mehr oder weniger intensiv be-
schiftigen. Vornehmlich die Forschungsergebnisse dieser Minner bilden den Grund-
stock fiir das bisherige Bild ,,des Bernsteinwaldes®.

Um bei einem kritischen Versuch, Waldbilder der Bernsteinzeit zu entwerfen,
nicht grundsitzlich fehlzugehen, sind zuniichst zwei Fragen ganz besonders zu be-
achten: Die absolute und relative Hiufigkeit der in den Inklusen gefundenen ein-
zelnen Begleiter der Bernsteinkiefern und die Umstidnde des Fossilierungsprozesses.
Blitter geringer GrofBe aller Art — vor allem Schuppenblitter von wenig spezifischer
Gestalt —, kleine Bliiten und Bliitenstinde sowie kleine, leichte Friichte und Samen,
besonders auch Haare junger Triebe und Blitter von Quercus-Arten, sind in erster Linie
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vom Winde auf frische, fingige Schlauben geweht und vom niichsten HarzfluB3 iiber-
deckt worden. Dieser Vorgang hat eine ausgesprochen selektive Bedeutung; und es
ist nicht zu erwarten, dal3 die Gesamtheit der Einschliisse der wirklichen floristischen
Zusammensetzung quantitativ entspricht. Gegen diese Wertung der selektiven Seite
des Fossilierungsvorganges spricht auch nicht der gelegentliche Fund eines grofSeren
Blattes oder gar einer groflen Bliite oder des Bruchstiickes eines sehr groflen Blattes
(zum Beispiel desjenigen einer Palme).

Tropfen frischen, leicht flissigen Harzes konnen im FlieBen oder Fallen Teile
von rindenbewohnenden Moosen und Flechten oder von Bodenpflanzen umhiillt haben.
Auf diese Art der Fossilierung ist mit grof3ter Wahrscheinlichkeit die relativ grof3e
Anzahl der von R. KLEBs beschriebenen Leber- und Laubmoose zuriickzufiihren.
Gerade sie ergeben ein beachtliches Argument fiir die Rekonstruktion der Waldbilder,
das sorgfiltigster Beriicksichtigung bedarf. K. MAGDEFrRAU (1958) hat neuerlich einen
weiteren Beitrag zur Moosflora des Bernsteins beigesteuert.

Alle Vorginge der Inkludierung sind stark zufallsabhingig, und der Weg aller
Inklusen durch Raum und Zeit bis zum Tage der Untersuchung ist s o vielen Moglich-
keiten ausgesetzt, dafl es sehr fraglich erscheint, welchen Beweiswert gerade die
geborgene Begleitflora fiir die Aufgabe besitzt, den Aufbau wirklichkeitsnaher Wald-
bilder zu vermitteln.

Unsere Kenntnisse der Gymnospermen- und Angiospermenflora des Bernsteins
nach den Untersuchungen der oben genannten Forscher datieren aus den 80er Jahren
der vergangenen Jahrhunderts, diejenigen von CaAspAry-KLEBS aus dem ersten Jahr-
zehnt dieses Sikulums. Sie beriicksichtigen die bis dahin aus dem Seestein und aus
der noch geringen Bernstein, produktion“ der damaligen Griberei stammenden In-
klusenfunde. Diese Einschliisse haben die Verfasser seiner Zeit unter Beriicksichtigung
vergleichbaren Herbarmaterials einer kritischen Untersuchung unterzogen. Dabei er-
gaben sich sehr hiufig recht abweichende Deutungen desselben Objektes. Diese Tat-
sache allein beleuchtet die ganze Schwere der taxionomischen Arbeit aufs eindring-
lichste. Wenn sich auch H. ConwenTz (in H. R. GOEPPERT & A. MENGE, Bd. 2, bearb.
von H. Conwentz; 1886) ,wesentlich auf die Beschreibung derjenigen Pflanzen
beschrinkt, welche mit einiger Bestimmtheit dem System eingeordnet werden
konnen“, so gibt es noch geniigend grundsitzliche Bedenken gegen diese Methode
der , Artbestimmung” soweit sie auf dem iiberkommenen B1att material basiert.
Den unmittelbaren Beweis fiir Fragwiirdigkeit und Grenzen dieser rein vergleichend-
morphologischen Arbeitsweise haben (zunéichst nur) orientierende Untersuchungen mit
Hilfe der Kutikularmethode erbracht (KiRcHHEIMER 1937).

Die Vielzahl der Konvergenzerscheinungen im Bereich der Laubblitter ist wohl-
bekannt. Sie sind zum groBen Teil anlagemifBig bedingt und reichen iiber alle syste-
matischen Grenzen hinweg. In sehr vielen Fillen findet man Arten, ja Pflanzen-
individuen mit einer grof8en Variationsbreite der Blattgro8e und der Blattform, die
durch Umwelteinfliisse gesteuert wird und die das Typische verwischen kann. Dazu
kommen noch die aus ,,inmeren“ Griinden gelenkten Entwicklungsprozesse der Folge-
blitter, die das Problem der Heterophyllie bilden. Diese Mannigfaltigkeitserschei-
nungen, die bei gut bekanntem rezenten Material offenkundig sind, haben dem
fossilen sicherlich nicht gefehlt. Der Hinweis auf diese Schwierigkeiten will aber ganz
gewill nicht den groflen Wert der bislang vorliegenden, oben angefithrten Arbeiten
systematischen Charakters schmilern. Im Gegenteil: Diese Art der Fossiliensammlung,
‘beschreibung, -benennung und -ordnung ist unbedingt notwendig. Wiren nur diese Ar-
beiten im MafBe der um ein Vielfaches vermehrten Inklusengewinnung und -sammlung
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in der Zeit zwischen den beiden Weltkriegen fortgefithrt worden! Bei aller An-
erkennung der Notwendigkeit dieser Arbeitsweise sind aber die Grenzen dieser
Methode abzustecken. Im besonderen ist die Frage nach dem Wert einer , Art“-
bestimmung auf Grund von Blattfunden zu stellen, denn die grof3en Schwierigkeiten
der Diagnose von Fossilien, die letztlich doch vornehmlich auf einem mit manchen
Irrtumsmoglichkeiten behafteten Amalogieschluf3 beruht, sind zu bedenken. Dagegen
bedarf es keiner weiteren Darlegung, dal3 die Untersuchung gut erhaltener Bliiten
eine sichere Grundlage und auch diejenige von Samen und Friichten in charak-
teristischen Fillen zweifelsfreie Ergebnisse liefern.

Fiir die Braunkohlenfossilien hat bekanmtlich Fr. KircHHEIMER (1937 a) bereits
den diagnostischen Wert von Blattfunden kritisch betrachtet und fiir stratigraphische
Zwecke die Benutzung von Samen und Friichten als sicherer immer wieder betont.

Auf Grund obiger Uberlegungen diirfen aber die Blatteinschliisse im Bernstein
als Ganzes nicht einfach als minder beweiskriftig beiseite geschoben werden. Im fol-
genden sollen vielmehr charakteristische Inklusen aus der bisher vor allem oder aus-
schlieBlich systematischen Betrachtung herausgenommen und dafiir unter 6kologische
Gesichtspunkte gestellt werden.

So interessant in der Liste der Begleitflora der Bernsteinkiefern auch das Vor-
kommen von unerwarteten Seltenheiten sein mag, so haben doch gréBeren Wert die
am hiufigsten auftretenden Pflanzen. Dabei konnen nur die wenigstens durch
sichere Bestimmung der Gattung gekennzeichneten Funde als typisch fiir ein
Waldbild der Bernsteinzeit angesprochen werden. So kann mit einiger Aussicht auf
Giiltigkeit eine der Wirklichkeit nahekommende Vorstellung gewonnen werden.
Auflerdem ist (riickschlieBend von heute auf gestern) mit erheblichen Standorts-
verschiedenheiten selbst auf kleinem Raum und zugleich mit dem ProzeB3 der Bildung
von Folgeassoziationen zu rechnen. Man muf3 sich freimachen von der Vorstellung,
die Bernsteinwilder hitten einem ,, Typus“ entsprochen. Ein von Sonne durch-
strahlter Waldrand oder eine von Licht durchflutete WaldbloBe haben selbst auf
kleinem Areal ein anderes pflanzensoziologisches Gesicht gehabt als ein relativ dichter
Baumbestand, auch wenn er aus lichthungrigen Kiefern aufgebaut war. Das qualitative
wie quantitative Artenspektrum aus der Nihe eines kleinen Tiimpels oder gar eines
groBeren Wasserlaufes wird sich sehr wesentlich von trockeneren Stellen unterschieden
haben. DaB zu den differierenden Licht- und Bodenverhiltnissen auch Unterschiede in
der Hohenlage — mit dadurch bedingten Anderungen des Temperaturganges, des
Feuchtigkeitsgehaltes der Luft und des Bodens — wesentlichen Einflu3 auf die Zu-
sammensetzung auch der frithtertiiren Wilder ausgeiibt haben, steht auBer Zweifel.

Beriicksichtigt man weiter noch die zu besprechenden geologischen Umstinde
jener eozinen Zeitepoche, die sicherlich sehr groe Ausdehnung der Standorte und die
langen Zeitriume des Bestehens der Wilder, so wird offenkundig, daf3 es den Tat-
sachen nicht gerecht wird, von einem Bernsteinwald schlechthin zu sprechen. Es ist viel-
mehr damit zu rechnen, daf3 ortlich unter Umstinden recht verschiedene Ausprigungen
der Kiefernwaldformationen bestanden haben. In diesem Sinne spricht auch die schon
auf den ersten Blick so heterogen zusammengesetzt erscheinende Liste der Begleit-
flora. Dagegen wirkt sich giinstig auf die gestellte Aufgabe der Rekonstruktion der
Waldbilder der Umstand aus, dall im Tertidr die Entwicklung des Pflanzenreichs
bereits soweit fortgeschritten war, dafl ein Vergleich mit der heutigen Pflanzenwelt
durchaus moglich erscheint. Unter all diesen Gesichtspunkten muf3 die bislang vor-
liegende Pflanzenliste betrachtet werden. —
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Die letzte, sehr eingehende Durcharbeitung der Gymnospermenflora des Bern-
steins stammt von R. KLEBS am Material von R. Caspary aus dem Jahre 1906. Etwa 150
Inklusen dieser Pflanzengruppe wurden griindlichst untersucht. Das wichtigste Er-
gebnis ist das Uberwiegen von Zweiglein der kleinblittrigen Cupressaceen. Von
ihnen gehort ungefihr die Hilfte zur tertidren Sammelgattung Thuites, welche Thuja,
Thujopsis und Biota umfaB3t. Das so reichliche Vorkommen dieser Pflanzen mit aus-
gesprochen xeromorphem Bau der Vegetationsorgane in den Bernsteinwildern kann
auf phylogenetische wie auf okologische Ursachen zuriickgefiihrt werden. Es kann aber
auch die Ursache in besonders giinstigen Fossilierungsbedingungen liegen. (Leichte
Briichigkeit der Triebe und Kleinheit der Bruchstiicke haben den Transport durch den
Wind begiinstigt.) Welcher der Faktoren fiir die Hiufigkeit der Einschliisse ausschlag-
gebend gewesen ist, und ob im besonderen die Dominanz der Cupressaceen (vegeta-
tive wie generative Sprosse) als ein Okologisches Charakteristikum der Bernstein-
wilder angesprochen werden kann, soll zunichst noch dahingestellt bleiben.

Die Familie der Taxodiaceen tritt dagegen im Bernstein ganz zuriick. Die
Gattung Taxodium selbst ist bislang im Bernstein iiberhaupt noch nicht nachgewiesen
worden. Von der in den europiischen Braunkohlenschichten des Tertiiirs regelmifBig
auftretenden Gattung Glytostrobus sind 9 Inklusen der Art G. europaeus gefunden.
Diese Zweiglein mit ihren kleinen, breiten, anliegenden Nadeln haben Ahnlich-
keit mit denen der Gattung Sequoia, von der R. KLEBs insgesamt nur drei Ein-
schlitsse kennt. HEer hat sie bereits zu drei verschiedenen Arten gezihlt. Im Gegen-
satz aber zu diesen zahlenmifBig geringen Funden in der Casparyschen Sammlung
enthalten diejenigen der alten GorppERTschen und MENGEschen Sammlungen viele
Exemplare der zu Sequoia langsdorffii gezihlten Einschliisse. Diese grofle Differenz im
Hiufigkeitsbild einer Inklusenart ist ein iiberzeugender Hinweis auf die zufalls-
bedingte Zusammensetzung des gesamten Untersuchungsmaterials und damit auf die
Fragwiirdigkeit aller SchluB3folgerungen.

Hitten nicht die holz-undrindenanatomischen Befunde
der Bernsteinkiefern in ihrer charakteristischen Art und
ihrer RegelmifBigkeit unumst6Blichen und richtungwei-
senden Wert, wiren alle Versuche der Rekonstruktion von
Waldbildern zum Scheitern verurteilt.

Von den beiden wirmeliebenden und zugleich xeromorphen Gattungen ist die
jetzt lebende Sequoia an tiefgriindigen, guten Boden gebunden. Das vollkommene
Fehlen von Taxodium im Bernstein und das im Vergleich zu den Braunkohlen-
schichten nicht so zahlreiche Vorkommen von Sequoia sind nicht zu iibersehen. Taxo-
dium und Sequoia sind als wesentliche Braunkohlenbildner und als Charakterpflanzen
feucht-warmer Landstriche anzusprechen. Ihr vollkommenes Fehlen bzw. ihr nur
geringes Vorkommen im Bernstein stellt auch mit aller Deutlichkeit heraus, daf3 die
Standorte der Bernsteinwilder gegensitzlich zu denen der eigentlichen Braumkohlen-
wilder gleicher und spiterer Zeit gewesen sind.

Eine Reihe von unabhingigen Merkmalen spricht also
dafiir, daB trocken-warmes Klima — im Gegensatz zu den Le-
bensbedingungen der Braunkohlensiimpfe — und nihrstoff-
arme-saure Boden den Standort der Bernsteinwilder kenn-
zeichmneten.

Interessant ist ein Fund von R. KLEBs (CAspArY-KLEBs 1906), der ein Zweiglein von
Sequoia sternbergii in schokoladenbraunem Beckerit beobachtete, Zwar ist es auffillig,
daB sich bei der relativ grof3en Seltenheit von Sequoia-Inklusen im Bernstein eine solche
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ausgerechnet im Bedkerit findet. Ob aber ein tieferer Zusammenhang besteht, lieBe sich
nur dann ermitteln, wenn diagnostisch gut verwertbare Nagesplitter im Mulm dieses
Beckerit nachweisbar wiren. —

Vertreter der Araucariaceen fehlen im Bernstein vollkommen. Auch von
den Pinaceen ist die Zahl der Nadel- und Bliiteneinschliisse, gemessen an der
Tatsache, dafl Angehorige dieser Familie die eigentlichen Harzproduzenten gewesen
sein miissen, ganz iiberraschend gering. Es ergibt sich damit folgende kaum zu erkli-
rende Beobachtung: Die phylogenetisch ilteste Gruppe, die der praktisch micht har-
zenden Cupressaceen, ist im Inklusenmaterial sehr regelmiBig vertreten, wihrend die
im phylogenetischen Hohepunkt stehende Familie der Pinaceen, die zudem das
eigentliche Harz lieferte, mit jungen Trieben, Bliiten und (Samen) Friichten, nur in
ganz geringer Zahl auftritt. Auch hier zeigt sich die Fragwiirdigkeit, aus einer
gewissen Hiufigkeit bestimmter Funde weiterreichende Schliisse auf das Waldbild zu
ziehen.

An Versuchen, iiber die vergleichend-registrierende Methode der Inklusenbear-
beitung hinaus ein erstes Bild iiber die Art der Pflanzengemeinschaften der Bernstein-
wilder zu entwerfen, hat es nicht gefehlt.

H. ConwenTtz (1890) hat auf Grund mehrerer Reisen in die skandinavische Nadel-
waldregion ein Lebensbild der vermeintlichen Bernsteinwilder gezeichnet, das er auf
den Hintergrund subtropisch-tropischen Klimas projiziert. Die Schilderung eines relativ
dichten Urwaldes ist iiberaus lebhaft durch Betonung der Auswirkungen ungebindig-
ter Naturgewalten, die unter anderem dazu gefithrt haben sollen, dal kaum ein
gesunder Baum im Walde stand. Diese Vorstellung hat noch in jlingster Zeit K.
MZAGDEFRAU (1956, S.36—40) in der 3. Auflage seiner Palidobiologie der Pflanze in
extenso iibernommen. Aber entspricht sie noch den Ergebnissen der hier vorgelegten
neuesten Forschungen? —

F. KaunnoweN (1913) schlieBt seine Ausfithrungen iiber die Begleitflora auf
Grund der Artenlisten der oben mehrfach genannten Forscher, ohne diesbeziigliche
eigene Untersuchungen angestellt zu haben: ,Es waren immenrgriine Eichen, Buchen,
Palmen, Lorbeergewichse, Magnolien, Taxodien, Thuja usw. Sie bildeten aber keinen
einheitlichen Mischwald, sondern waren in Regionen gesondert. — Auch die Bernstein-
biume bildeten fiir sich einen gesonderten Bestand, in dem Kiefern bei weitem
iiberwogen und nur vereinzelt andere Baumarten auftraten.“ Dal3 bei der Liicken-
haftigkeit des Materials alle diese Vorstellungen mit schweren Bedenken belastet sind,
darf nicht verwundern. Trotzdem lassen es die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit und
unsere heutigen pflanzensoziologischen Kenntnisse vertretbar erscheinen, das alte
Material der groBen Bernsteinsammler und -forscher unter meuen Gesichtspunkten
kritisch zu betrachten. Wiirden nicht alle aus den verschiedensten Blickrichtungen
sich ergebenden Argumente in dieselbe Schau dringen, so miilte auch heute noch
jeder Versuch einer Rekonstruktion der Waldbilder der Bernsteinzeit als verfriiht be-
trachtet werden. Aber alle Beobachtungen — vor allen Dingen
die Ergebnisse der holz- und rindenanatomischen Unter-
suchungen als Ausgangspunkt dieses neuen Versuches —
sprechen dafiir, daf3 der Gesamtlebensraum der Bernstein-
wilder nicht ,urwaldihnlich® im herkdmmlichen Sinne,
sondern trocken-warm gewesen ist, entsprechend einer, Sa-
vanne.

Versucht man, aus der zunichst nur systematisch geordneten Pflanzenliste der
Begleitflora okologisch verwertbare Ziige herauszuschilen, so ist das auch heute noch
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schwierig und fragwiirdig. Der stark zufallsbetonte Charakter der Inklusensammlung
zeigt sich nicht zuletzt auch in dem Umstand, daf3 manche Gattung, ja manche Familie
nur durch einen einzigen Fund belegt ist. Diese zahlreichen Familien miissen bei dem
Versuch einer okologischen Betrachtungsweise zur Zeit leider noch ganz ausscheiden. —

Uber das Vorkommen und die Hiufigkeit von Angiospermen im Bernstein berich-
tet am ausfiihrlichsten H. ConwENTZ als Bearbeiter des 2. Bandes der ,,Flora des Bern-
steins“ von R. GOEPPERT & A. MENGE (1886). Er gibt Inklusen aus 43 Familien an.

Von den vertretenen fiinf Monokotylenfamilien sind vier durch nur je eine ein-
zige ,,Art“ belegt. AusschlieBlich die Palmen =zeichnen sich mit fiinf Blattresten
bzw. Bliiten durch ihre relative Hiufigkeit aus! Von den Dikotylen sind ca. 100 Arten
aus 38 Familien beobachtet. Hier gehéren die zahlreichsten Funde der Familie der
Cupuliferae an. Sie ist mit 21 Arten am hiufigsten (auch nach der Indi-
viduenzahl) belegt. Thr folgen die Ericaceen. Von den Becherfriichtlern sind
die Gattungen Quercus mit 2 Knospen, 3 Blatt- und 10 Bliiteneinschliissen, die
Gattung Castanea mit 11 Blitenkidtzchen und die Gattung Fagus mit je einer Blatt-
und Fruchtinkluse beobachtet. Dabei ist anzunehmen, dafl in anderen Sammlungen
noch weitere Exemplare dieser Gruppe von Einschliisssen vorhanden gewesen sind.
Denn in der Zeit der modernen Bemsteingewinnung zwischen den beiden Welt-
kriegen zihlten bei der Sortierung des Lagerbestandes neben den Insekteneinschliissen
die Inklusen der Becherfriichtler in zum Teil bestem Erhaltungszustand zu den
hiufigsten. )

In groBter, kennzeichnender Hiufigkeit finden sich auf den Schichtfugen von
Schlauben die charakteristischen Haare von [Eichen, die von den Knospenschuppen re-
zenter Arten genau bekannt sind. Sie dokumentieren in iiberzeugender Weise das ge-
meinsame Vorkommen der Bernsteinkiefern mit Eichen in Mischwildern, wie sie heute
noch in den verschiedensten Wirmegebieten der mordlichen Halbkugel in der Alten
und Neuen Welt vorkommen.

Von diesen Windbliitlern konnen gewifl immergriine Eichen Charakterpflanzen
arider Standorte gewesen sein. Aber Edelkastanien, Buchen und die noch zu erwih-
nenden Ahomarten sprechen als regelmiBig laubwechselnde Bidume fiir feuchtere,
wenn auch ebenfalls warme Gebiete. So weist auch diese Begleitflora in dieselbe
Richtung wie die anatomischen Befunde der Kiefernholzer (i. w. S.): Es hat
seinerzeit klimatisch wund floristisch unterschiedliche
Ausprigungen der Bernsteinwilder gegeben, wie auch rein
iberlegungsgemidfl aus mehreren Griinden zu erwarten war.

Von den Ericaceen sind 10 Bliten- und Fruchtinklusen, dazu 2 Zweig-
stiickchen speziell der Gattung Andromeda beschrieben. Eine an Vertretern dieser Fa-
milie reiche Begleitflora von Kiefernwildern, die auch noch manche andere Spezies
als nahe Verwandte der diagnostisch sicher erkannten Bernstein-Inklusen einschlief3t,
findet sich auf der Halbinsel Florida (Upnor 1924—1932). So ist auch heute
noch die Vermutung durchaus berechtigt, dall wenigstens ein Teil jener zeitlich so
fernen Bernsteinwilder ein #dhnliches Geprige gehabt hat wie dieses subtropische
Gebiet, wie die entsprechenden Pflanzengemeinschaften auf Kuba, auf der im SW
vorgelagerten Isla de Pinos und wie gewisse Landstriche des ostlichen Mittelamerikas.
[Br. Honduras (Loock); Guatemala (SCHWERDTFEGER)].

Bezeichnend in ihrem xeromorphen Blattbau und in ihrer relativen Hiufigkeit sind
die Vertreter der Lauraceen, die Hibbertia-Arten der Dilleniaceen und
vielleicht 3 Ilex-Arten aus der Familie der Aquifoliaceen. —

Zur okologischen Gruppe der grofblittrigen, laubwechselnden Bidume, die ganz
gewil} micht in das Bild eines Trockenwaldes, wohl aber wie Fagus und Castanea in
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dasjenige eines Mischwaldes der gemifBigten Zone sich gut einfiigen, gehdren auch
die 5 Funde aus der Gattung Acer. —

Alle diese Tatsachen bestitigen immer wieder die Anschauung: Die Bernstein-
wilder kénnen keine pflanzengeographische Einheit gewesen sein. Es muf} sich viel-
mehr um ein aus Bodenverhiltnissen und Klimabedingungen geprigtes, zudem durch
den Ablauf tiefgreifender geologischer Prozesse in Verinderung begriffenes und damit
ganz gesetzmiBiges Landschaftsmosaik gehandelt haben.

Die Bernsteinwilder werden kein lokalisiertes, auch kein ausgedehntes ein -
heitliches Vorkommen sehr stark harzender Kiefern gewesen sein, wie man im
allgemeinen geneigt ist anzunehmen. Es ist vielmehr durchaus vorstellbar, daf3 nicht
nur der Kiistensaum des sehr weiten, subtropischen Eozinmeeres, sondérn auch das
hoher gelegene gebirgige Hinterland an den orographisch verschieden gestalteten
Stellen mit unterschiedlich zusammengesetzten Foéhren-Mischwildern bedeckt war.
Damit ergibt sich auch die Moglichkeit pflanzengeographisch verschiedener Forma-
tionen.

So interessant der Artenspiegel der Bernstein-Begleitflora auch ist, so bleibt aber
doch der Schwerpunkt des gesamten Bernsteinproblems in den Kiefern und ihren
Wildern beschlossen. IThnen muf3 die Hauptaufmerksamkeit gelten, wobei es zweck-
miBig ist, nach dem Aktualititsprinzip der Geologie die jetztzeitlichen Verhiltnisse der
Gattung Pinus und ihrer Wilder als Basis zu wihlen.

Die grof8te Zahl der mehr als 80 heute lebenden , guten“ Kiefernarten der
nordlichen Hemisphire kommt in den Riumen um das europiische und amerika-
nische Mittelmeer vor. Hier liegen die Maxima der Artenhiufigkeit. Dabei zeigen die
Fohren weitgehende Anpassungen und Differenzierungen an 6rtlich verschiedene
Lebensbedingungen des Bodens und des Klimas. Aus beiden GroBriumen ist an meh-
reren Beispielen das Vikariieren sehr nahe verwandter Arten und die Bildung von
Inselformen (im weiteren Sinne) zu beobachten. Grundsitzlich sind die Kiefern ausge-
sprochen xeromorphe Lebensformen von betonter Vitalitit, die selbst noch wunter
extremen Umweltbedingungen durchzukommen wissen. Das wird bereits schon zur
spiaten Kreide- und frithen Tertidrperiode, zur Zeit der Bernsteinwilder, kaum anders
gewesen sein. —

Auch die Insektenwelt des Bernsteins zeigt einen ganz beachtlichen Anteil von
Vertretern trocken-warmer Landschaften. Allerdings ist ihr Vorkommen fiir den vor-
liegenden Gedankengang zunichst nur von minderer Beweiskraft, da die Flugfihigkeit
der Kerfe und zum Teil ihre Kleinheit, die einen Lufttransport selbst auf weite Strecken
ermoglicht, das Argument der Ortstreue einschrinkt. Die Moglichkeit der Einwehungen
durch den Wind gilt auch fiir kleine Pflanzenteile, wenn auch naturgemifl nicht in so
ausgesprochenem MaBe. Eine Hiufigkeitsliste der Pflanzenwelt ist ein giiltigerer Hin-
weis auf pflanzensoziologische Zusammenhinge als eine Liste der tierischen Inklusen
auf tiersoziologische.

Bei allem Vorrang, den bei dem Versuch der Rekomstruktion von Waldbildern
der Bernsteinzeit die Pflanzenwelt auch hat, diirfen doch trotzdem die tierischen In-
klusen -— vornehmlich die Arthropoden, besonders die iiberaus hiufigen Insekten —
nicht iibersehen werden. Vielmehr wird es sich herausstellen, daB3 gerade die Kerb-
tier-Einschliissse in ihrer groBBen Mannigfaltigkeit auBerordentlich wertvolle Gesichts-
punkte geben. Die letzte zusammenfassende griindliche Arbeit auf diesem Gebiete ist
BacHorenN-EcHT (1949) zu danken, auf die ganz besonders hingewiesen sei. Unter
systematischen Gesichtspunkten betrachtet, ergibt sich, daB alle Ordnungen {(allerdings
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in sehr unterschiedlicher Hiufigkeit der Familien, Gattungen und Arten im Vergleich
zu den jetztzeitlichen Lebensformen) vertreten sind. Kaum ein Lebensraum, den die
Insekten iiberhaupt erobert haben, ist nicht im Inklusenmaterial vertreten. Es lohnt
sich, die bisher systematisch geordneten Einschliisse, soweit sie nicht nur gering an
Zahl oder gar seltene Einzelfunde sind, bzw. eine nicht an besondere Riume gebundene
Lebensweise fiihrten, unter O6kologischem Aspekt zu schauen. Voraussetzung ist
allerdings, daf3 systematisch gleiche bzw. unmittelbar verwandte rezente Arten auch
dieselben Verhaltensweisen haben wie die Bernsteinformen.

Als MaB fiir die Bedeutung einer Inklusengruppe darf allerdings nicht allein ihre
Haufigkeit dienen. Es ist vielmehr immer der Zusammenhang zwischen Lebensweise
und Moglichkeit der Fossilierung zu iiberpriifen und zu werten. Ferner ist zu bertick-
sichtigen, daf3 die BezugsgroBBe der Hiufigkeit diejenige auf rezente Arten oder Gat-
tungen ist, in der ein phylogenetisches Geschehen verborgen ist. So darf zum Beispiel
fiir eine Insektengruppe, die heute in mehreren tausend Arten lebt, im Bernstein aber
nur mit wenigen hundert Arten vertreten ist, nicht ohne weiteres auf eine Armut der
Tertidr-Landschaft an Angehorigen dieser Gruppe geschlossen werden.

Die Schwierigkeiten, aus den vielen Einzeltatsachen der pflanzlichen und tie-
rischen Inklusen Vorstellungen der Bernsteinwilder zu formen, die mehr sind als
zufillige Einzelbilder, sind gro8. Aber der Versuch soll und muf8 gewagt werden.

1. Unter den BernsteingliederfiiBlern, deren jetztzeitliche Verwandte ausge-
sprochene Waldbewohner sind, finden sich hiufig thermophile Termiten
(Isopodae) der Tropen, mit denen die Fiihlerkifer (Paussiden) in 20 Arten als
»~Ameisengiiste“ in den Stocken lebten. — Aus dem Okotyp eines T dichten Waldes
stammen auch die Einschliisse von 5 Arten Lucanidae (Hirschkifer) und mehr als
12 Arten Coccinellidae, die heute vornehmlich in Fichtenwildern (!) beheimatet sind.

2. Der nichste Okotyp ist viel schiarfer umrissen. Er umfaBt die in Holz-
Rinde-Borke lebenden Insekten bzw. ihre Larven, die sich aus Griinden
des Konservierungsprozesses und der Entwicklungsgeschichte in erster Linie, aber
nicht ausschlieBlich, auf Nadelholzbewohner beschrinken. — Aus der Ordnung der
Corrodentia (Holzlduse) sind 29 Arten sehr kleiner Tiere aus der Rinde der Bernstein-
kiefern bekanntgeworden, die ungefihr 3 mm weite Génge erzeugen. Wie es bei der
Hiufigkeit von Bohrgiingen in den Bernsteinbiumen nicht wunder nimmt, ist die
Liste der holzzerstérenden Kiifer grof8. Bei Fortlassen der Gattungen mit weniger
als 10 Arten bleiben immer noch:

40 Arten Anobiidae (Pochkifer),

mehr als 30 Arten Cerambycidae (Bockkiifer),
20 Arten Nitidulidae (Glanzkifer),

17 Arten Cucujidae (Plattkifer).

Dazu kommen noch die Borken- und Bastkifer i. e. S., iiber die in anderem
Zusammenhange ausfiihrlich zu berichten ist (Seite 137). Vergleicht man die jetztzeit-
lichen Formen mit den tertidiren, so umfa3t die rezente Familie der Anobiidae in
23 Gattungen 81 Arten, stellt also prozentual ein ganz beachtliches Kontingent. Da-
gegen sind die drei anderen Familien, gemessen an ihrem heutigen groflen Arten-
reichtum, sehr viel schwiicher vertreten, ohne daf3 dafiir eine beweiskriftige Erklirung
zu geben wire. Im Hinblick auf die Vorstellung von H. CONWENTZ, ,,in den Bernstein-
willdern hat es kaum einen gesunden Baum gegeben®, wire die Beantwortung der
Frage: welche dieser Holzzerstérer haben lebende, welche tote Biaume befallen?, von
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erheblicher Bedeutung. Aber eine Klidrung ist wohl nicht zu erwarten. Nachgewiesen
sind mit vorliegender histologischen Arbeit Bohrginge beider Typen.

In denselben deutlich abgegrenzten Lebensraum gehéren noch (zu den Hymeno-
pteren zihlend):

81 Arten Braconiden (Schlupfwespen), deren Larven in holzbewohnen-
den Insekten oder ihren Larven schmarotzen und

50 Arten Collembolae (Springschwinze), Ordnung der Apterygogenea,
als Rinden- und Moosfauna von Kiefernwildern.

8. Aus Fallaub und Nadelstreu, aus moderndem Holz und
seinen Pilzschwimmen stammen:

von den Orthoptera (Geradfliiglern)
50 Arten Blattaeformia (Schaben),

von den Coleoptera:
ca. 15 Arten Colydiidae (Rindenkifer),
ca. 15 Arten Endomychidae,

mehr als 12 Arten Tenebrionidae (Schwarzkifer),

8 Arten Mycetophagidae (Baumschwammkifer),
ca. 15 Arten Mordellidae (Stachelkifer), -
ca. 25 Arten Serropalpidae (Diisterkifer);

und von den Diptera (Zweifliiglern):

mehr als 12 Arten Alleculidae,
ca. 100 Arten Empididae (Tanzfliegen),
ca. 100 Arten Dolichopodidae.

Diese Gruppe von Insekten aus drei Ordnungen ist ein getreuer Spiegel eines an
organischer Substanz reichen Waldbodens, in dem pflanzliche und tierische Zersetzungs-
prozesse beachtliche Intensitit gehabt haben miissen.

4. Die Insektenwelt offener, sandiger Fluren ist im Bernstein
so spirlich eingefangen, daf3 man sagen muB, sie fehlt praktisch. Von den Coleoptera
(Kdfern) wurde nur 1 Art Cicindelinae (Sandkiifer) gefunden, die identisch ist mit
Tetracha carolina. Von den Neuroptera (echten Netzfliiglern) kennt man die Imagines
von nur 3 Arten Myrmeleon (Ameisenléwen) gegeniiber 1200 rezenten Arten, die
meistens thermophil sind. — Dieser Befund scheint zunichst im krassen Widerspruch
mit der hier vertretenen Ansicht zu stehen, daB3 die gesunden Bemsteinkiefern-
wilder wenigstens z. T. eine Fohren-Eichen-Palmen-Assoziation einer Savanne gewesen
seien. Aber eine Savanne ist ein in Abhingigkeit von Luft- und Bodenfeuchtigkeit *
aufgelockerter Trockenwald und keine Steppe im Ubergang zur Halbwiiste mit zum
Teil freier Bodenfliche. So fiigt sich der auffillig magere Befund an sandbewohnenden
Insekten sehr wohl in das vorgezeichnete Bild der urspriinglichen Bernsteinwilder. —

Aus dem Gebiet der Kerbtier-Inklusen gibt es noch einen Hinweis auf die die
Wilder in charakteristischer Weise zusammensetzenden Eichen, die durch iiberreich-
liche Funde an typischen Sternhaaren, Bliitenkdtzchen und Blattabdriicken als inte-
grierender Bestandteil der Bernsteinwilder seit langem bekannt sind und sich sehr
gut in die entsprechenden jetztzeitlichen Vegetationsbilder einreihen.

Die Ordnung der Hymenopteren (Hautfliigler) steuert 6 Arten Cynipidae der
Gattung Cynips (Gallwespen) bei, und von auf Eichen spezialisierten Kifern wurde
1 Vertreter der Lyctidae (Splintkiifer) der Gattung Lyctus (lebend im trockenen Eichen-
holz) gefunden. —
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5. Die fiir den vorliegenden Fragenkreis interessantesten Lebensformen der
Bernsteinperiode sind aber ganz zweifellos diejenigen, die im Larven- bzw. Imago-
zustand an das Wasser gebunden sind.

Da ist zunidchst sehr erstaunlich, dal von den Crustaceae der echte Flohkrebs
(Palaeogammarus balticus Lucss), identisch mit dem rezenten Gammarus pulex, in
2 Exemplaren belegt ist. Ein zugleich iiberkommenes Mooszweiglein weist den Lebens-
raum eindeutig aus. Dieser Fund ist in zweifacher Hinsicht sehr bemerkenswert:
einmal ist heute das Vorkommen von Gammarus an kiihles SiiBwasser von Bichen
und Griben gebunden, was — auf die Bernsteinwilder bezogen — einer hoheren
Gebirgslage entsprechen wiirde, und das andere Mal ist der Cruster als Kiementriger
sein ganzes Leben lang auf Wasser angewiesen. —

Von den Eintags-,fliegen® sind nicht weniger als 10 Arten bestimmt worden. Da
auler voll entwickelten Kerfen auch ein Subimago erhalten ist, kennt man praktisch
den ganzen Lebenslauf des Tieres und hat die GewiBheit, ,,da3 der Wald bis un-
mittelbar an das Ufer der Gewisser trat“ (BACHOFEN-EcHT 1949).

Die Liste von Wasserkifern umfaf3t:

ca. 25 Arten Helodidae, deren Larven selbst in den kleinsten stehenden
oder flieBenden Gewissern leben,
mehr als 12 Arten der Gattung Donacia der Chrysomelidae (Blattkifer),
9 Arten Dascillidae,
6 Arten Gyrinidae (Taumelkiifer),
3 Arten Dytiscidae (Gelbrandkéfer).

Diese auf den ersten Blick fiir den Bernstein so ungewdohnlichen Kiferfunde er-
kliren sich aus der Verhaltensweise dieser Tiere: Wenn die Lebensbedingungen im
Gewiisser ungiinstig werden, fliegen sie auf der Suche nach anderen Raumen tiber
Land und sind dabei gelegentlich im fingigen Harz naher Kiefern umgekommen.
Relativ weite Wanderungen sind vom rezenten Gelbrand wohl bekannt.

Von den Hemipteren (Schnabelkerfen) sind 8 Arten Gerridae (Wasserldufer) er-
halten und die Dipteren (Zweifliigler), die arten- und individuenreichste Ordnung
der Insekten, ist vertreten mit:

ca. 12 Arten Simuliidae (Kriebelmiicken), deren Larven heute flieBendes,
sauerstoffreiches Wasser bevorzugen,
30 Arten Psychodidae (Schmetterlingsmiicken); Larven auch in jauchigem
Wasser,
60 Arten Tendipedidae (Zuckmiicken); ihre Larven sind nicht an be-
sondere Wisser angepal3t, leben zum Teil sogar in salzigen,
85 Arten Limoniidae (Pilzmiicken).

Der am weitesten reichende Nachweis von SiiBwasserinsekten mit fast unwahr-
scheinlichen Moglichkeiten der Folgerungen ist aber G. ULMER (1912) zu danken. Seine
wahrhaft richtungweisenden Untersuchungen der Trichopteren (Kocherfliegen) an 5000
Inklusen ergab die Zugehorigkeit von 177 Arten zu 60 Gattungen, das heif3t ungefihr
10 %/o der rezenten Arten, deren Larven ausnahmslos im SiiBwasser leben. Die Kenntnis
der jetztzeitigen Formen erlaubt fiir die Bernstein-Inklusen folgenden SchluB3: ,,Ver-
schiedene Gattungen halten sich streng an bestimmt geartete Gewisser. Manche leben
ausschlieSlich in rasch flieBenden Bichen, andere in stillen Tiimpeln. Weitere Gat-
tungen entwickeln sich nur in warmen Gewissern, wieder andere nur in kalten. Dies
ermoglichte ULMER, ganz scharfe Schliisse aus dem Fehlen bzw. Vorkommen einzelner
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Gattungen auf klimatische und landschaftliche Verhiltnisse des Bernsteinwaldes zu
ziehen“ (BacuorEN-EcHT). In dem riesigen Untersuchungsmaterial ULMER’s lebten die
Larven von

a) 73 Arten aus 35 Gattungen in stark bewegtem Wasser.
b) 72 Arten aus 14 Gattungen in ruhig flieBendem,
c¢) 8 Arten in stehendem Wasser,

Die Folgerungen auf das Landschaftsbild waren: ,, Lebhafte Gebirgsbiche durch-
stromten das Gebiet. Also waren erhebliche ErhShungen und Berge vorhanden,
andererseits auch stille Tiimpel, Seen und langsam flieBende Biche. Der Bernstein-
wald gedieh in einem warmen Klima auf bergigem Geldnde, aber gleichzeitig auch in
breiten Tilern oder vorgelagerten Ebenen (G. ULMER).“

Mit groBter Wahrscheinlichkeit haben seinerzeit diese Vorstellungen die Unter-
lage fiir die bildliche Darstellung der Bernsteinperiode in der Staatlichen Bernstein-
sammlung in Konigsberg gegeben.

6. Einen letzten beachtlichen Beitrag zur Erkenntnis eines Teils der friihtertidiren
Landschaft und ihrer organischen Besiedelung liefert die Ordnung der Hymenopteren
(Hautfliigler) mit ihren

33 Arten Apiden (Bienen) und
ca. 144 Arten Formidae (Ameisen).

Gegeniiber den 12 000 bzw. 3 700 rezenten Arten, die sich allerdings iiber die ganze
Erde verteilen, ist die Zahl der Hautfliigler-Arten im Bernstein zwar klein, ihre syste-
matische Untersuchung durch WAsMANN — an ca. 10 000 Exemplaren — fiihrte aber
zu dem sehr wichtigen Schluf3, da3 ungefihr die eine Hilfte der Inklusenarten den
heute in der gemiBigten und kalten Zone beheimateten Arten nahesteht. Die andere
Hilfte hat jedoch sehr nahe Beziehungen zu tropischen Gattungen. BAcHOFEN-EcHT
folgert aus den Befunden ULMER’s und WasmaNN’s: ,,Das Nebeneinander der so ver-
schiedene Lebensbedingungen verlangenden Arten muf3 als ein sicherer Beweis dafiir
betrachtet werden, daf3 tief gelegene, daher wirmere Lebensrdume bis nahe an hohe
Gebirge mit kaltem Klima herantraten.“ Es kann sich aber auch anders verhalten: Das
jetzige, gleichzeitige Vorkommen dieser Inklusen in der ostpreuBischen Lagerstitte
kann sekundir hervorgerufen worden sein. Urspriinglich konnen die Bernsteinbiume,
die gerade diese Stiicke des Harzes lieferten und Kocherfliegen bzw. Hautfliigler
ihrer Umwelt einfingen, sehr wohl weit voneinander gestockt haben.

7. Der einzige Lebensraum, den die Insekten bis heute noch nicht zu erobern ver-
mochten, ist das Meereswasser. Nur im Spiilicht finden sich die Larven von ungefihr
80 lebenden Zweifliiglern. Dal3 es bei dieser geringen Zahl an Arten seiner Zeit kaum
eine Moglichkeit zur Fossilierung im Bernsteinharz gab — wenn diese Wesen damals
bereits gelebt haben — nimmt nicht wunder. (Das Fehlen dieser kleinen Gruppe als
Inklusen ist kein Argument gegen die Ansicht, dal} das Vordringen des Meeres den
Untergang der Bernsteinwilder verursachte.) —

Uberblickt man diese Lebensbilder aus dem Reich der Insekten im Bemiihen,
ein Landschaftsbild der Bernsteinzeit zu schauen, so zeigt sich zunichst, daf3 auch ein
solches von tropischen Wildern den Inklusenfunden gerecht wird. Aber nicht zu
ibersehen sind auch jene Ziige, die fiir kiihl-gemiBigte Gebiete sprechen. Beide
Zonen miissen gesetzmifBig zueinander in Beziehung gestanden haben. Die An-
nahme eines vom Flachland bis in groflere Gebirgshohen hinaufreichenden Areals ist
sehr naheliegend. Sie findet auch in Vegetationsbildern der Jetztzeit mehrere Modelle.
Unter Beriicksichtigung aller unserer Erkenntnisse darf man somit heute nicht mehr
von ,, dem“ Bernsteinwald sprechen. Man muf3 vielmehr mit mehreren verschiedenen
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Kiefernwald-Assoziationen rechnen, in denen die Bemsteinféhren * betont inte-
grierende Bestandteile waren. In flachen oder nur hiigeligen Landstrichen waren es
lichte Trockenwiilder der Savannen mit Palmen als Charakterpflanzen, an den Wasser-
liufen Hartlaubwiilder, in denen die Pinus-Arten nicht mehr die ausschlaggebende
Rolle spielten. Mit ansteigender Meereshohe gesellten sich mit dem Zuriickweichen
der Palmen immer mehr Eichen bei, und es entstanden im relativ offenen Gelidnde
die charakteristischen Féhren-Eichen-Wilder. In den Tilern mit ihren fiir die Vege-
tation so viel giinstigeren Lebensbedingungen stockten im Bereich des noch sub-
tropischen Klimas iippige Schluchtwilder, in denen die Kiefern aus kiihleren Gebirgs-
lagen reichende akzessorische Bestandteile waren (Vergleich mit dem Khasigebirge
[Assam] mit seiner Pinus Khasia). — Bis in kiihle Gebirgshohen reichten schlieBlich in
einer Nadelwaldzone die letzten Kiefern, die wie auch ein Grof3teil der rezenten Arten
mit kargem Boden und harten Klimabedingungen auszukommen vermogen.

Wenn man geneigt ist, den Schwerpunkt der heutigen Verbreitungsgebiete der
Pinus-Arten in kiihleren Bereichen zu sehen, so darf nicht vergessen werden, daf3 es
auch heute noch grofle Areale von Wirmeformen (in Mittelamerika) gibt, die aller-
dings in erschreckendem Tempo menschlichem Raubbau erliegen. Mit groBBer Be-
rechtigung ist anzunehmen, daf3 unser heutiges Verbreitungsbild der Fohren in ganz
erheblichem MaBe durch menschliche Beeinflussung zu ungunsten der Wirmeformen
abgeindert wurde. —

Aus den Ergebnissen der vorliegenden Untersuchung wird folgende Betrachtung
abgeleitet:

a) Die ausgesprochen xeromorphen Kiefern der frithesten Tertidrzeit besiedelten in
ihrer Anspruchslosigkeit gegen Boden und Klima ausgedehnte Gebiete von der
Nihe des Aquators bis in die nordliche Waldgrenze und vom Meeresniveau bis
in noch ertrigliche Hohenlagen. Aus ihren Klimaxgebieten versuchten sie, in die
angrenzenden, boden- und klimamiBig giinstigeren und damit floristisch reicheren
Pflanzengemeinschaften einzudringen, wurden aber als Lichtpflanzen vom Keim-
lingsstadium ab in ihrer Entwicklung durch die dichtstehenden Konkurrenten
niedergehalten. Der Stoffwechsel war ehedem wie heute auf drmliche Lebens-
bedingungen eingestellt. Auf ein erhebliches Mehrangebot an Luft- und Boden-
feuchtigkeit ist er nur schwer umzuschalten.

b) Der geologische Prozel des Einbruchs des warmen Eozidnmeeres in das Fest-
land der Kreideperiode vollzog sich in einer langen Zeitspanne und war fiir das
jeweils noch nicht versunkene Gebiet mit einer Klimadnderung verbunden. Diese
war fiir den bisherigen Raum der Savanne besonders einschneidend und stellte
die Pflanzen gerade dieser Gemeinschaft vor sehr schwere Aufgaben, denen sie
als Spezialisten kaum gewachsen waren. Die Fohren im speziellen beantworteten
die Klimainderung mit starker Harzbildung aus physiologischen Griinden. Die
so intensive Harzbildung ist demnach kein urspriing-
liches Merkmal der Bernsteinkiefern —

Jetzt wird auch verstindlich, dal3 die typische Insektenwelt der Savannen im
Bernsteinharz nicht deutlich hervortritt, dafiir aber diejenige echter tropischer und
subtropischer Wilder und daB iiberraschenderweise gerade auch die Wasserkerfe
einen so groBen Anteil am Inklusenmaterial haben.

Es wird zunichst nicht leicht sein, der Uberlegung zu folgen, die urspriinglichen
Kiefernwilder seien ihrer eigentlichen Struktur nach eher Busch- und Savannen-
wilder oder maccienihnliche Formationen als subtropische, fe uch t-warme, iippige
Urwilder nach der bisherigen Vorstellung gewesen. Denn fiir diese wiirde auch die
relativ hohe Anzahl der von R. KreBs (Caspary 1906) gefundenen Lebermoose (18
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Arten) und Laubmoose (5 Arten) zu zeugen scheinen. Aber es ist durchaus moglich,
daf3 gerade diese Pflanzengruppe nur der Beleg fiir den Biotop eines Sonderraumes,
zum Beispiel eines feuchten Schluchtwaldes, ist.

Auf den ersten Blick scheint die Vorstellung eines Trockenwaldes (abgeleitet aus
beobachteten und wohl begriindeten Tatsachen) in direktem Widerspruch mit der so
iiberreichen Harzproduktion, dem Charakteristikum der Bernsteinwilder, zu stehen.
Denn normalerweise gehért zu starker Harzbildung reichlich Feuchtigkeit. Es fillt
auch bei allen rezenten Kiefernarten das Maximum der jihrlichen Harzungswillig-
keit in die Vegetationsperiode, nie in die Winter- bzw. Trockenzeit. Das Problem
der iiberaus starken Harzbildung der Bernsteinkiefern wird aber nicht durch einen
noch so gewissenhaften Vergleich mit den Zustinden der Jetztzeit, sondern wohl nur
unter Einbeziehung geologischer Aspekte gelost. Damit werden sich auch miihelos
alle bisher noch verbliebenen Schwierigkeiten kliren.

2. Einbeziehung geologisch-klimatologischer Faktoren
in die Aufgabe der Rekonstrukion von Bildern
der Bernsteinwidlder

AuBBer dem samlindischen Bernstein in der ,,Blauen Erde” auf iltester Lager-
stitte kennt man dasselbe fossile Harz im russischen Raume bis fast ans Schwarze
Meer (S. voN BusNorr 1952) und an der Ostkiiste der schwedischen Halbinsel Schonen
(A. CLEve-EuLER & E. HessLanND 1948). Der Bernstein vom Fufle der rumiinischen
Karpathen wird wegen seiner optischen Eigenschaften als besondere Art gewertet
und mit dem Namen Rumanit belegt. Aber auch er entstammt mit gréBter Wahr-
scheinlichkeit denselben Bernsteinwildern wie der samlindische Stein. Die aus jiingeren
Lagerstitten gefundenen, zahlenmifig unbedeutenden Inklusen (zum Beispiel die
in Braunkohlenschichten und diluviale Geschiebe verschleppten) liegen, da sie geo-
logisch aufgearbeiteten eozdnen bzw. oligozinen Lagern ihr Material verdanken,
aullerhalb dieser Betrachtung. Es ist sehr wahrscheinlich, dal Bernstein noch an
mancher anderen Stelle des Wattenstrandes des ehemaligen Eozinmeeres eingebettet
liegt. Gewil3 miissen die Bernsteinwilder unmittelbar vor der Eozinzeit auf dem
riesigen, landschaftlich sicher differenzierten Kontinent des heutigen Nord-, Mittel-
und Osteuropa gestockt haben. Mit gutem Recht kann angenommen werden, dal3
dieses Festland zum Teil der Urgesteinsockel des Nordens, zum Teil aber auch junge
Sedimente der Kreidezeit (Schonen) gewesen sind. —

Die Grof3zahl der rezenten Arten der Gattung Pinus bevorzugt ganz offen-
sichtlich saure Boden. Jahrelange Kulturversuche mit mehr als 20 verschiedenen
Fohrenarten auf vier synthetisch zusammengestellten Boden unter sonst vergleichbaren
Lebensbedingungen haben bei allen Spezies groBBere Wuchsfreudigkeit auf sauren
Boden als auf schwach basischen (kalkhaltigen) ergeben. Wohl gibt es einige Arten,
zum Beispiel Pinus nigra ArN. und Pinus pinea L., die mit kalkhaltigen Boden besser
fertig werden als die groBBe Gruppe der anderen Arten. Aber in allen anderen Fillen
wirkt sich das Ca-Ion als Wurzelgift aus mit deutlich erkennbaren Wachstumshem-
mungen und Chlorophylldefekten. Die Veroffentlichung dieser Untersuchungen wird
im botanischen Schrifttum erfolgen. Wie stark sich diese physiologische Spe-
zialisierung als Charakterzug im pflanzengeographischen Bilde ausprigt, zeigen die
Untersuchungen W. LotscHERT's (1957, 1958) iiberaus eindrucksvoll.

Mit diesen neuen Beitrigen zur Erndhrungsphysiologie der Kiefern wird zur
Aufgabe der Rekonstruktion des Bildes der Bernsteinwilder ein sehr beachtlicher
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Bodenfaktor beigesteuert. Er kann sich in einer bergig-gebirgigen Gegend wie in
einer hiigeligen Landschaft, aber auch in einer Ebene in gleichem Sinne auswirken.
Auch sind in der Jetztzeit saure Boden sehr extrem klimatischer Lagen in nicht weiter
Entfernung voneinander bekannt. Koénnten diese Bedingungen micht auch fiir die
Bernsteinzeit bestanden haben? Sie brauchen durchaus nicht in rdumlich scharf
begrenzten, physiognomisch einheitlichen Landschaften (wie es die fiir die Braun-
kohlenbildung charakteristischen Waldmoore waren), gewachsen zu sein. Unter geo-
logischem Aspekt gesehen, ist es durchaus vorstellbar, da3 saurer Urgesteinsfels durch
Verwitterungsprozesse das Material zum Aufbau benachbarter Fastebenen und spiter
gewellter Huigellandschaften gegeben hat. Dafiir ist im vorliegenden Zusammenhang
der mittelamerikanische Raum ein besonders iiberzeugendes Beispiel. Das Gebirgs-
und Bergland Mexiko und die siidlich anschlieBenden Landstriche bilden ein be-
kanntes Verbreitungsgebiet der Gattung Pinus — vielleicht ein Genzentrum der Fiinf-
nadler (G. R. Smaw 1909, E. E. M. Loock 1950, M. MarTiNez 1948, F. SCHWERDT-
FEGER 1953). Unter Beibehaltung des xeromorphen Charakters haben die Arten der
Gattung die verschiedensten Klimabereiche besiedelt. Sie kommen auf hohen, rauhen
Bergen Mexikos unter den schwersten Lebensbedingungen wie in dem subtropischen
Flach- und Hiigelland von Britisch Honduras vor. Nichts spricht gegen die Vor-
stellung, daBl ein dhnlicher Lebensraum auch derjenige der Bernsteinwilder gewesen
ist. Dann wiirde etwa ausgangs der Kreidezeit der alte, nie wasserbedeckte skandi-
navische Schild das Gebirgs- und Bergland und der spitere Entstehungsraum der
jetzigen Nord- und Ostsee das vorgelagerte Flachland dargestellt haben, iiber das
sich dann das Eozinmeer ergoB8. Zu dieser Vorstellung der riumlichen Ausdehnung
und der Profilierung der Standorte der Bernsteinwilder kommt noch die Tatsache, daf3
2-, 8- und 5nadelige Fohren gefunden wurden. Mischwilder von ihnen oder eine
regionale Differenzierung der Kiefernarten, wahrscheinlich beides nebeneinander,
scheinen auch die Bernsteinwilder zu kennzeichnen.

Dem Versuch einer Rekonstruktion des Bildes der Bemnsteinwilder wire nur
geringe Hoffnung auf Erfolg beizumessen, wiire nicht der Blick fiir diese Frage durch
die moderne Pflanzensoziologie geschirft. In einer sehr beachtlichen Arbeit iiber die
Abhingigkeit der pflanzlichen Besiedelung vom Bodencharakter hat neuerdings
W. LorscHErT (1957, 1958) aus Westkuba berichtet. Hier sind savannenihnliche
Kiefern-Eichenwiilder so streng an die sauren Cayetano-Sandstein-Boden gebunden wie
andere ganz charakteristische Xerophyten an die mesozoischen Kegelkarstberge (Mo-
goten) aus metamorphosiertem Kalk. Aufs GroBe gesehen deckt sich die Karte der
Bodenarten mit derjenigen der pflanzensoziologischen Aufnahme ganz iiberraschend gut.
Nach den Beobachtungen W. LotscHERT’s ist die Vermischung von Kiefern mit Eichen
im Bereich der Wasserliufe mit tieferer Aufarbeitung des Bodens, gréBerer Frucht-
barkeit und groBerer Feuchtigkeit des Bodens und der Luft am stirksten. Im trocke-
neren Savannengelinde tritt * weitgehende Entmischung derart ein, daf3 die Fohren
(P. tropicalis MoreLET und P. caribaea MORELET) immer mehr iiberwiegen. Wie die
Grof3zahl der Mogotenpflanzen ist P. tropicalis MORELET endemisch. Das Verbreitungs-
gebiet von P. caribaea MoreL. dagegen ist sehr grof3, reicht von Florida bis Br. Hon-
duras und hat zur Abtrennung eigener Arten — im Norden (P. elliottii EncLM.) und
im Siiden (P. hondurensis Loock) — gefiihrt.

Will man die pflanzengeographischen Verhiltnisse der Sierra de los Organos
(Kuba) als ein Modell bei der Rekonstruktion des Bildes eines Teiles der Bernstein-
wilder betrachten, so ist auch die Frage nach ihrer Urspriinglichkeit zu berticksichtigen.
Nach der Schilderung W. LotscHERT’s handelt es sich um zum Teil ganz unzuging-
liche Karstkegelberge und um durch die KulturmafBnahmen des Menschen nur gering-
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fiigig beeinflulte saure Cayetanobéden. Es ist offenbar eine dem wurspriinglichen
Naturzustande weitgehend #hnliche Trockenwald-Formation, die sehr wohl einem
Teile der ehemaligen Bernsteinwiilder entsprechen kann. Dal} es sich nicht um eine
nur einmalige, zufillige Konstellation von Bodenart, Klima und Pflanzenwuchs handelt,
geht aus der Tatsache hervor, daB Kiefern-Eichen-Mischwilder eine pflanzensozio-
logische Gleichgewichtslage an den verschiedensten Stellen der nordlichen Hemisphaere
darstellen. Sie findet sich auch dort wieder ein, wo der Mensch in die urspriinglichen
Trockenwilder voriibergehend eingegriffen hat. —

In einer anderen Beziehung schligt die Arbeit von E. E. M. Loock (1950) iiber
die Kiefernarten von Britisch Honduras eine Briicke zum Problem der Bernsteinwilder.
Pinus hondurensis Loock bildet auch hier im Flach- und Hiigelland Trockenwilder
vom Typ des Steppenwaldes. Die Wasserldufe werden begleitet von Hartlaubwildern,
in welche die Kiefern verzahnend nur spirlich aus der Steppe eindringen. Damit findet
auch die Begleitflora der Bernsteinwilder ihre richtige Einordnung in das pflanzen-
geographische Bild: sie gehort zum Teil in den Kiefern-Eichen-Mischwald, zum Teil
entstammt sie den Hartlaubwildern der feuchteren Gelindeteile; hier (und in den
feuchten Schluchtwildern) ist auch vornehmlich der Standort der Moose zu suchen. —

Die bisher vertretene Vermutung, daf3 die Vegetation hoher und trocken gelegener
Teile Floridas jenen Tertiirwildern einigermaflen entsprochen haben konnten, wird
somit wesentlich schirfer gefaBSt. Die Verhiltnisse der Savannenwilder Kubas und
Britisch Honduras’ mit den fluBbegleitenden Hartlaubwildern treffen noch genauer.
So verbliebe nur noch die Frage nach dem Vorkommen von Kiefernwildern der Berg-
und Gebirgsregionen im unmittelbaren AnschluBB an tropische Flachlandformen. Auch
in dieser Beziehung fiigen die Untersuchungen Loock’s einen letzten SchluB3stein in das
entworfene Bild der Bernsteinwilder: “The largest part of the pine forests is con-
fined to the savannahs of the low-lying and fairly flat coastel belt, which is about
10 to 15 miles wide with elevations of from sea-level to about 400 feet (ca. 120 m).
There is, however, also a large tract of pine forest about 106 square miles in extent
further inland between elevations of about 1500 to 3 000 feet (450—915 m).“ —

Am SchluB dieser Betrachtung ist aber noch folgendes zu bedenken: Trotz vieler
Bemiihungen ist es nicht gelungen, frisches Untersuchungsmaterial von Kiefern arider
Gebiete Mittelamerikas zu erhalten. So steht leider eine direkte Kontrolle der Ver-
mutung noch aus, und es erhebt sich die Frage, wieweit die hier entwickelte An-
schauung betroffen wird, wenn Ausbildung der Jahresringe und Dicke der Tracheiden-
-Membranen keine Ubereinstimmung mit den Merkmalen der Bernsteinkiefern haben
sollten. Ein solcher Befund wire kein Gegenbeweis, denn alle anderen Argumente
wiirden bestehen bleiben. Dann wire es nur so viel wie sicher, dal3 Pinus succinifera
(Conw.) emend. ausgestorben ist und daf3 ihre Holzmerkmale die einer primitiven
(Sammel-)Art sind. —

In das riesige Florenreich der ausgehenden Kreidezeit brach von Nordwesten her
in Richtung der heutigen Nordsee das Eozinmeer ein. Entsprechend unserer heutigen
Betrachtungsweise geologischer Vorginge wird dieses Ereignis keine momentane Kata-
strophe, sondern ein langfristiger Proze von erdgeschichtlichen Ausmaflen gewesen
sein. Langsam fraB sich der Ozean — stellenweise mit einer Brackwasservorflut —
durch das Festland mit seiner Vegetation hindurch. Wo das Meerwasser unverdiinnt
das Erdreich der Kiefemwilder erfaBte, ging das Sterben der Organismenwelt durch
Vergiftung des Bodens mit Na-Ionen so schnell vor sich, daB — wie physiologische
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Experimente an mehreren rezenten Fohrenarten ergeben haben — Zeit zu einer
sichtbaren Gewebereaktion der Kiefern nicht blieb. Linger wird der Kampf im Ge-
biete der Miindungen groBerer Fliisse gedauert haben, wo das Brackwasser zunichst
nicht so hohe Giftigkeitsgrade erreichte. Hier bestand die Mdoglichkeit, daf3 mit der
schrittweisen Anderung der ernihrungsphysiologischen Bedingungen auch histologische
Reaktionen eingetreten sind und daB es zur Harzung aus physiologischen Griinden
gekommen ist. Um diese Gedankenginge zu verfolgen, sind bereits weitere Experi-
mente angesetzt, die aber naturgemill erst in einiger Zeit zu gesicherten Ergebnissen
fithren werden. Uber relativ schnelle physiologische und daraufhin morphologische
Reaktionen von Pappeln auf Staunisse — allerdings von SiiBwasser — berichtet neuer-
dings ]J. BARNER (1957). —

Schon den ilteren Forstbotanikern (zum Beispiel Sorauer, H. MAYR) ist sehr
wohl die Wirkung von Friihfrosten auf junge Fichten bekannt gewesen: Es kommt
zur Bildung von , Harzliicken®, mit Harz erfiillte schizogene Bildungen in Kambium-
nihe. Sie scheinen allerdings bei unserer heimischen Waldkiefer nicht aufzutreten,
denn dem Forstmann sind diese sehr auffillig groBen ,,Harztaschen“ nur von der
Fichte bekannt. Sie geben einen nicht zu iibersehenden Fingerzeig auf die Reaktions-
fihigkeit der kambiumnahen Zone auf schwere Anderungen der Umweltbedingungen.
Wenn auch im Falle der Bernsteinkiefern eine plotzliche Frostwirkung fir die In-
duktion eines harzenden pathologischen Gewebes nicht anzunehmen ist, so weist die
Beobachtung von ,Harztaschen® doch in die Richtung der groBen Labilitit der
Kambiumzone. Planvolle Experimente sollen die Frage kliren, ob ein Uberangebot
von Boden- und Luftfeuchtigkeit pathologische Bildung eines Harzungsgewebes aus-
16sen kann.

An immer mneuen Stellen lings des sich langsam aber dauernd verindernden
Kiistensaumes withrte dieser Kampf der Bernsteinwilder mit all ihren Organismen
wohl Millionen von Jahre. Strandgeréll fithrte auch zu Verletzungen der sonst fest
in der Erde verankerten und geschiitzten, jetzt aber freigespiilten Wurzeln. Auch
bei ihnen setzte Wundharzung ein, wenn eine solche aus physiologischen Griinden
noch nicht bestanden haben sollte und gab zusitzlich Anlaf3 zur Fossilierung von
Wurzelholz und -borke. Die erst unverstindliche Hiufung des Reihenbuchtenkorks
im Brack findet nunmehr eine beweiskriftige Erklirung. Selbstverstindlich sind auch
Waurzelbeschiadigungen durch stromendes Wasser der Fliisse, vor allem nach tropischen
Regenstiirzen, besonders im Berggelinde eingetreten und haben dieselbe Wirkung
aufs Wurzelwerk ausgelost.

Die weiteren Vorginge sind unschwer vorstellbar: Die Bidume stiirzten ver-
rotteten allmihlich und gaben dabei erst das nach aulen abgeschiedene, spiter auch
das im Innern im Bereich der Rinde und des Holzes eingeschlossene Harz frei. Beides
gelangte in das Getriebe des eozinen Wattenmeeres, wurde von der vornehmlich
nach Siidost und Ost gelenkten Stromung verdriftet und kam schlieBlich in stillen
Buchten zur Einbettung in den Faulschlamm, der endlich in geologischen Zeitrdumen
zur ,,Blauen Erde“ wurde.

Aber dieser Prozel3 des unmittelbaren Angriffs des Eozidnmeeres auf die Wilder
wird nicht der einzige, wenn auch der augenfilligste, gewesen sein, welcher der
urspriinglichen Vegetation bis zur Vernichtung zusetzte. Denn zu gleicher Zeit spielte
sich noch ein zweiter, fiir die Harzbildung wahrscheinlich noch bedeutungsvollerer Vor-
gang ab. Er stand allerdings mit dem ersten in ursidchlichem Zusammenhang und
fiihrte zu einem physiologisch dhnlichen Endzustand. Mit dem Eindringen des eozinen
Meeres stellte sich auch allmihlich eine Klimaidnderung auf dem noch ver-
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bleibenden Festlande durch die groflere Meeresnihe ein. Zunichst stieg die Luft-
feuchtigkeit sowohl im Kiistengebiet wie in den hoheren Lagen. Die Folge war die
Umwandlung des urspriinglich ariden Klimas in ein feucht-warmes. Thm waren
die Xeromorphen der Kiefernwilder nicht gewachsen. Als hohe Spezialisten waren sie
wahrscheinlich nicht mehr umbildungs- und damit anpassungsfihig. In den Rest-
gebieten des alten Kontinents entwickelten sich im abgewandelten Klima aus den im
ariden Bereich wurspriinglich gesunden Kiefernwildern die eigentlichen, krankhaften
Bernsteinwilder. Thre Biume brachten aus physiologischen Griinden jetzt in Gegen-
wart von reichlich und tiberreichlich Feuchtigkeit jene sonst unvorstellbar grofe Harz-
produktion zuwege. Aus dieser Periode der Entwicklung der Bernsteinwilder (und
auch aus eingesprengten Gebieten feuchterer Landstriche im urspriinglichen, ariden
Fohren-Palmen-Eichen-Wald) stammen wohl die von R. KreEBs gefundenen relativ
zahlreichen Leber- und Laubmoose. Nicht zuletzt gerade sie werden seinerzeit bei
ihrem Bekanntwerden dazu gefiihrt haben, ,,dem* Bernsteinwalde den Charakter eines
subtropisch-feuchten Urwaldes zuzuschreiben. —

Nunmehr fiigen sich alle zunichst so heterogen, ja zum Teil widerspruchsvoll
erscheinenden Einzelheiten der verschiedensten Blickrichtungen (anatomisch, physio-
logisch, pflanzensoziologisch, geologisch und klimatologisch) zwanglos zu einer einheit-
lichen Schau vom Leben und Sterben der Bernsteinwilder. Die bisherige Vorstellung
nahm Katastrophenschiden des tropischen Klimas und Insektenbefall als die primire
Ursache des erhhten Harzungsvorganges an. In der Tat sind auch im Brack besonders
hiufig Zeichen der Lebenstitigkeit holzzerstérender Insekten und ihrer Larven (auf-
geloster Kot, Nagesplitter usw.) und in Zwiebicken auch die Merkmale verkniulten
Holz- und Rindengewebes, wie sie sich nach mechanischer Zerstérung (zum Beispiel
durch Astbruch) im Kambium entwickeln, festzustellen. Nach den vorliegenden Dar-
stellungen jedoch haben Klimainderung und die darauf folgenden physiologischen
Reaktionen der Kiefern primir zu Schwichezustinden gefiihrt, die ihrerseits Pilz- und
Insektenbefall begiinstigten.

Wie an vielen anderen Stellen der Erde wird auch in den riesigen Waldungen der
SE-Staaten der USA die gewerbsmif8ige Harzung, hier an Pinus elliottii ENcLM. und
Pinus palustris MILL. betrieben. Dort kennt man sehr genau die Schadwirkungen
der anschlieBend sich einstellenden Borkenkifer und ihrer Larven als Folge dieser
Harzung. Im wesentlichen handelt es sich um die drei Arten: Ips, black turpine beetle
und southern pine beetle. Die Insekten befallen besonders stark natiirlich verletzte
oder durch Harzungseingriff verwundete und damit geschwichte Biume. Die Larven
erndhren sich im allgemeinen von der inneren lebenden Rinde, der Safthaut, und dem
jiingsten Splint bzw. vom Mark junger Triebe. Auch zur Bernsteinzeit wird es so
gewesen sein. Denn immer wieder wurden in den Rinden- und Borkeninklusen des
Bracks und auch im Mark des Holzes Spuren zerstorender Insekten und ihrer Larven
beobachtet.

Die erste systematische Untersuchung der Borkenkifer des baltischen Bernsteins
erfolgte durch M. HaGeporn (1906) an den Einschliissen der groBen Konigsberger
Staatssammlung. Es wurden bestimmt:

11 Inklusen der Gattung Hylastes, heute im Holz von Kiefern und Fichten,
5 Inklusen der Gattung Phloeosinus, heute in Thuja, Cypressus und Juniperus,
1 Inkluse (!) der Gattung Xylechinus, heute ausschlielich in Fichte.

In ganz auffilliger Weise fehlen Vertreter der heutigen Borkenkifergattungen
Ips, Pityophthorus und Pityogenes, die zum Lebensbild der jetztzeitlichen Kiefern-
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und Fichtenwilder gehoren, vollstindig; dafiir eine beweiskrdftige Erklirung
zu geben, ist zur Zeit unmdoglich (s. u.).

Das neuerliche Studium von 72 echten Borkenkifer-Einschliissen durch K. E.
ScuepL (1947) und die kritische Auswertung der diesbeziiglichen Gesamtliteratur
fihrte letztlich zu demselben Schluf3: , Auffallend ist das vollkommene Fehlen von
Vertretern typischer Ipinen, zum Beispiel der Gattungen Ips, Orthotomicus, Pityo-
genes und Pityophthorus, die wir heute zu den typischen Bewohnern unserer Nadel-
hélzer rechnen. Vorherrschend sind die Hylesinen und besonders auffallend die zahl-
reichen Vertreter einer mit Phloeosinus nahe verwandten Gattung, wohl ein Zeichen
mehr, daf} wir gerade diese Formen als phylogenetisch alt ansprechen miissen. Den
Gesamthabitus betrachtend, kann man wohl versucht sein, die Borkenkifer der Bern-
steinperiode mit der rezenten Fauna der Cupressaceen einschlieBlich der Gattung
Juniperus zu vergleichen.“ Man konnte sich also vorstellen, daf3 in den aueh mit
Cupressaceen von wenigstens 7 nachgewiesenen Gattungen reichlich durchsetzten
Bernsteinkiefernwildern eine Spezialisierung der Borkenkifer in Cupressaceen- und
Abietineen-bewohnende Gattungen noch nicht bestand. Wahrscheinlich ist diese Aus-
differenzierung erst spiter, vielleicht auch an ganz anderem Orte erfolgt.

So gesichert die Uberlegungen der Reaktionskette (Vordringen des .FEozin-
meeres — Wirkung des Kiistenwassers — Klimaéinderung — physiologische Reaktion
— Insektenbefall) durch Beobachtungen und ihre Deutungen auch sind, so wird man
doch — nicht zuletzt wegen der Linge der Beweiskette — Zweifel an ihrer Richtig-
keit zunidchst nicht ausschlieSen konnen. Vor allem ist die Frage naheliegend: Gibt es
pflanzengeographische oder okologisch-physiologische Beobachtungen &hnlicher Art
an rezenten Fohren? Liegen im besonderen Beobachtungen vor, welche die Reaktion
der Kiefern auf Staunisse oder flieBendes Wasser unmittelbar vor Augen fithren?

1. Wohlbekannt ist die ausgesprochene Schwachwiichsigkeit der Hochmoorform von
Pinus montana MILLER, der Moorspirke: Dabei muf3 es noch dahingestellt bleiben,
ob Nihrstoffmangel, die gro8e Bodenfeuchtigkeit, der (humus-) saure Charakter
des Wassers oder der absolute Mangel an Kalk der Hauptfaktor fiir den
Kiimmerwuchs ist. Andererseits ist es aufs hochste erstaunlich, daf3 es P. montana
selbst unter diesen extrem schlechten Lebensbedingungen noch vermag, ihr Da-
sein zu fristen, ja selbst noch zu fruktifizieren.

2. Im oberen Gschnitztal (Tirol) beobachtete Verfasser mitten im Bach, auf den
Schotterinseln des Urgesteins stockend, alte, scheinbar ganz normale Exemplare
von Pinus silvestris.

8. Dr. ILLick fand Pinus pungens Lams. auf einer Insel des Susquehanna-Flusses im
stidl. Pennsylvanien, wo die Wurzeln fortgesetzt von Wasser umspiilt waren
(W. C. Grimm 1950).

4. In den swamps von Siid-Florida, jener stellenweise unter SiiBwasser- (nicht Brack-
wasser- |) Staunisse stehenden diluvialen Landschaft teilen sich vornehmlich zwei
Kiefernarten in das Areal. Die niederen, oft an freies Wasser angrenzenden
Geliandestreifen aus saurem Boden mit dicht unter der Oberfliche liegendem
Grundwasser bevorzugt Pinus elliottii. Auf den nur wenige Meter hoher gelege-
nen Regionen mit humusarmen Bdden gedeiht noch gut Pinus palustris. (UpHOF
1924—1932).

5. Im siidlichen Hochschwarzwald, z. B. im Forstrevier Friedenweiler, Kr. Neustadt,
sind die Hohen auf saurem Urgestein zum Teil vermoort. Hier stocken in den
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riesigen Fichtenwildern inselweise oder eingestreut Kiefern (Pinus silvestris L.)
von normalem Wuchs. Der Boden ist dicht von wasserquellendem Sphagnum-
Rasen iiberdeckt und wird von Abzugsgriben durchzogen. Im Harzungsexperiment
wurde einem vollkommen gesunden Stamm das iibliche Probesegment entnommen
und anatomisch-mikrochemisch untersucht?).

Gegeniiber dem Querschnittsbild von unter normalen Bedingungen gewachsenen
Biumen fillt die sehr groBe Zahl der in jedem Jahresring vorhandenen normalen
Harzkanile auf, die sich wie die Perlen an einer Schnur aneinanderreihen. Dies ist
jedoch im Vergleich zu dem Gewebebild des unter normalen Bedingungen aufwach-
senden Baumes der einzige Unterschied. Im besonderen differiert dies histologische
Bild von dem der Pinus succinifera in der Stirke der Jahresringe und der Dicke der
Tracheiden-Membranen grundsitzlich. Die sehr auffillige und iiberaus reichliche Aus-
bildung der Harzkanile aber ist so charakteristisch und steht offensichtlich im Zu-
sammenhang mit den groBen Wassermengen des Bodens, dafl dieser Befund sehr
wohl ein berechtigter Hinweis auf die Richtigkeit der hier vorgetragenen physio-
logischen Erscheinungen ist: In der Gattung Pinus wirkt sich anomal gesteigerte Boden-
nisse im System der Harzkanile (Exkretionsorgane P) aus!

Leider war es bislang trotz aller Bemiihungen noch mnicht méglich, eine holz- und
rindenanatomische Untersuchung einer auf extrem feuchtem Standort wachsenden
subtropischen Kiefer im Vergleich zu einer Normalform durchzufiihren. Die unter-
suchten Biume von Pinus elliottii ENGLM. und Pinus palustris MILLER stammten aus
dem nérdlichen Florida mit ,,normalen“ Bodenverhiltnissen und lieferten daher keinen
Beitrag zur vorliegenden besonderen Fragestellung. Alle Versuche, Untersuchungs-
material aus Sumpfwildern des Siidens der USA und Kubas oder von einem FluBllauf
Br. Honduras’ zu erhalten, sind bislang fehlgeschlagen. Vor Augen steht das Vegeta-
tionsbild von einem Bach -auf Isla de Pinos von J. C. Tu. Upnor (1927), wo im hoch-
stimmigen Palmenwald (Colpothrinax wrightii WENDL.) zahlreiche nicht minder hohe,
aber sehr schlankstimmige und auffillig gering benadelte Féhren von Pinus cubensis
Gris. wachsen. Aus der ganzen, so artenreichen Gattung Pinus gibt es wohl nur diese
Art mit den beiden Varianten P. elliottii ENcLM. im Siiden Floridas und P. honduren-
sis im SE Mittelamerikas, die mit einem Uberangebot an Bodenfeuchtigkeit fertig
werden. Aber wie kiimmerlich ist der Habitus dieser Badume auf Isla de Pinos! Viel-
leicht ist auch #hnlich schiittere Benadelung ein Grund fiir die Tatsache der so geringen
Nadeleinschliisse und der fast fehlenden Pollenfunde im Bernstein!

Nach dieser durch mehrseitige Beobachtungen und Gedankenginge begriindeten
Darstellung liegt der Schwerpunkt des gesamten Bernsteinproblems in einer geologisch-
klimatischen Umweltinderng extremster Art. Sie fiihrte bei den Kiefern zu einer krank-
haft gesteigerten Harzbildung und schlie8lich zum Untergang der gesamten urspriing-
lichen Vegetation. Damit greifen diese Fragen hinein in die Vorstellung des Art-
bildungsprozesses: Nicht nur wurde den Kiefern und ihren Begleitern ein Teil ihres
Lebensraumes schrittweise durch iiberflutendes Wasser entzogen, sondern dariiber hin-
aus stellte sich allen wenigstens zunichst noch iiberlebenden Pflanzenarten des
urspriinglich ariden Klimas die entscheidende Aufgabe der Anpassung an die neu sich
formenden Lebensbedingungen. Die Flora der Trockenwilder aber war, aus extremen
Spezialisten zusammengesetzt, grundsiitzlich nur sehr schlecht fiir diesen Umstellungs-

9) Herrn Revierforster W. DIETERLE in Friedenweiler bin ich fiir wunschgerechte Probe-
nahme zu besonderem Danke verpflichtet.
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proze3 geeignet und muBlte im Bereich der geologisch-klimatischen Verinderungen
untergehen. Dabei bleibt es noch eine offene Frage, ob Bergformen der Kiefern in
Riickzugsgebieten zunichst noch iiberlebten. Gelegentliche Funde von Féhrenresten in
den spiteren Braunkohlenlagern erhirten diese Vermutung. Aber der zu Beginn der
Diluvialzeit erfolgende Klimawechsel vernichtete auch diese Uberbleibsel ehemaliger
tropischer Vegetation. So war es nur noch moglich, im Raume des européischen Mittel-
meeres nach Relikten jener friihtertiiren Zeit Ausschau zu halten. Aber weder zeigen
die xylotomischen Merkmale der dortigen jetztzeitlichen Kiefern eine sichere Verwandt-
schaft mit den Bernsteinkiefern, noch finden sich heute in diesem Gebiet Landschafts-
formen, welche in pflanzengeographischen Beziehungen den Befunden der Bern-
steinforschung entsprechen wiirden. Zu tief haben die jahrtausendlang geiibten natur-
feindlichen Verhaltensweisen des Menschen die urspriingliche Landschaft verwandelt.
So wird ein Schwerpunkt kiinftiger Bernsteinforschung — so paradox es klingen
mag— im Studium noch moglichst wenig gestorter Savannen- und tropischer Bergwiilder
vom Typus der Kiefern-Eichen-Palmen-Wilder vor allem im mittelamerikanischen
Raume liegen. Eile ist allerdings geboten, damit nicht vorher die fortschreitende
Nutzung das unspriingliche pflanzengeographische Bild vollkommen zerstort. —

H. R. GoeprrERT & A. MENGE beschlieBen 1883 eine lebenslange Arbeit am
Bernstein mit den resignierenden Worten: ,,Winzig erscheinen die Resultate dieser
jahrelangen, auf Untersuchungen von 700 bis 800 Bernsteinhlzern begriindeten
Arbeit.“ Und wo steht die Wissenschaft heute? Dank der Lackfilmmethode E. VoicT’s
ist es in nicht minder miihevoller Arbeit gelungen, die Anatomie von Holz und Rinde
der hauptsiichlichsten Harzspender und im Planexperiment an rezenten Fohren den
eigentlichen Harzungsprozef3 zum grolen Teil zu erkennen. Eine tber die syste-
matische Betrachtung der bislang beschriebenen Inklusen der Begleitflora hinaus-
gehende Schau unter pflanzensoziologischen Gesichtspunkten mit dem Ziel einer Re-
konstruktion von Bildern der Bernsteinwilder unter Verwertung geologischer und
klimatologischer Beobachtungen hat neue Gesichtspunkte des Bernsteinproblems
erbffnet. Um aber diese Bilder zu bestitigen und zu vertiefen, bedarf es auch dringend
neuer, ausgedehnter systematisch-floristischer Untersuchungen. Es wire sehr wiin-
schenswert, wiirde sich der derzeitige Besitzer der Bemstemwerke dieser einmaligen
wissenschaftlichen Aufgabe annehmen.

Die zur Zeit laufenden Experimental-Untersuchungen iiber die physiologischen
Bedingungen fiir eine erhohte Harzproduktion versprechen, iiber den Prozef3 der
Bernsteinbildung weitere Klarheit zu erbringen. So ist das Studium der Bernstein-
Inklusen ein Musterbeispiel fiir die Konzentration mehrerer naturwissenschaftlicher
Forschungsdisziplinen auf ein Ziel und zugleich fiir die Tatsache, daf3 eine neue
Untersuchungsmethode (hier die Lackfilmmethode E. Voicr’s) Tiiren der Erkenntnis
offnet, die vordem verschlossen waren.
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 11

[Wenn nicht anders angegeben, handelt es sich hier und bei den folgenden Tafeln um

Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 8.

Fig. 4.

Fig. 5.

Priparate von Pinus succinifera (Conw.) emend.].

Querschnitt durch zum Teil zersetztes Holz der Bernsteinkiefer [Pinus succinifera
(Conw.) emend.]: Fraf3gang mit Kotballen eines Insektes, zum Teil in Auflésung zu
Mulm. — Prip. 55226; 60fach. Zu S. 109

Brackstiick, zersiigt. Die linke, polierte Hilfte zeigt schalige Schiibe von Mulm- und
Detrituswolken. Im rechten, unbehandelten Teil verdeckt die oberflichliche Verwitte-
rungskruste noch den Einschluf3. Zu S. 109

Auflichtaufnahme des Saumes eines Korkhiutchens. Buchtenkorkzellen mit
Zellkernen und verzahnten Radial-Membranen. Am rechten und unteren Bildrand
iiberlagert ein feiner Tropfchenschleier das Gewebe im zartflomigen Stein. (Die ver-
gleichbaren Figuren der Tafeln 18 u. 19 zeigen die Uberlegenheit der Lackfilm-
methode.) 90fach. - Zu S. 92; 93; 102

Teil des Querschnitts durch einen mehr als 30jdhrigen Zweig oder Ast. Zehn charakte-
ristisch schmale Jahresringe mit sehr schwach ausgebildetem Spitholz. Drei riesige
Harzkanile, die bereits im Friihholz angelegt sind und bis ins Spitholz reichen. Am
unteren Biidrand ein Feld gestorten Gewebes aus anomalem Holzparenchym. -—
Prip. 55229; 30fach. Zu S. 21

Durchschnittlich schmale Jahresringe desselben Priparates bei 100facher Vergr. Die
gleichsinnige Kriimmung der dunklen Markstrahlen zwischen je zwei Spitholzlagen
ist Kennzeichen eines Trocknungsvorganges vor der Einbettung in das fliissige Harz.
Im oberen Harzkanal zu innerst die hellen, mit Harz erfiillten, papillssen Sekret-
zellen, umgeben von einem starken, dunklen Ring von Geleitzellen. Der untere Harz-
kanal in unregelmifBig zusammengesetztes anomales Holzparenchym eingebettet. (Die
beiden ungefihr kreisrunden Konturen von Gasblasen sind Kunstprodukte und durch
das verdunstende Lacklésemittel verursacht.) — Priip. 55229. Zu S. 23; 51

10) Szmtliche Priparate befinden sich in der Sammlung des Verfassers unter den angege-
benen Nummern. — Alle Aufnahmen zeigen Priparate dieser Sammlung.
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 2

Fig. 1—3. Pinus succinifera (CoNw.) emend.

Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 4.

Der obere Harzgang der vorigen Figur bei 200facher Vergr. Die papillenférmigen
Sekretzellen fiillen thyllenihnlich den eigentlichen Kanal aus. Unmittelbar benachbart
ein kleiner Harzgang mit nur geringem Gangvolumen aber starkem Geleitzellenring.
Die Jahresringgrenze zeigt das schmale, bis auf Zweizellenlagen reduzierte Spitholz.
In der rechten. unteren Bildecke verharztes anomales Holzparenchym mit nur ver-
schwommenen Zellkonturen (kein Priparationsdefekt). — Prip. 55229. Zu S. 23

Querschnitt durch ein anderes Holz mit sehr scharfer Jahresringgrenze. Zahl der aus-
gesprochenen Spitholzzellen nur gering, ihre Membranen nur wenig verdickt. In
den schriggestellten Radialwinden der Frithholztracheiden die charakteristischen,
doppelt behsften Tiipfel. Hohe Zahl dunkler Markstrahlen. — 275fach. Zu S. 23

Querschnitt eines ungefihr dreimal so michtigen Jahresringes aus dem Holz einer
scheinbar zweiten Pinus-Art (GroBenvergleich mit Fig. 5, Taf. 1). Bereits im Friihholz
drei riesige Harzkanile, erfiillt mit Harz und Sekretzellenresten und dunklem, schma-
lem Ring von Geleitzellen. Stirkere Ausbildung des anomalen Holzparenchyms fehlt.
— Prip. 55228; 100fach. (Im Text wird dargetan, daB keine zweite Kiefernart.
sondern nur eine Standortvariante vorliegt.) Zu S. 27; 33; 34

Pinus elliottii ENGLM. (rezent; Florida): Stammholz-Querschnitt aus sehr stark harzen-
der Wundnihe. Normale Harzkanile im Spitholz unmittelbar an der Jahresring-
grenze. Riesige, papillose, sehr inhaltsreiche Sekretzellen sind trotz vielfacher Be-
handlung mit Chemikalien auf dem Wege zum Dauerpriparat nicht kollabiert; der
eigentliche, jetzt leere Zentralkanal war vorher mit frischem Harz erfiillt. Der Kranz
schmaler, stirkereicher Geleitzellen ist im unteren Bildteil besonders deutlich und
findet rechts AnschluB3 an einen Markstrahl. — 200fach. Zu S. 28; 33; 36
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Fig. 1.

Fig. 2.

K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 3

Fraf3gang eines Insektes (zum Teil erfiillt mit Nagesplittern, Kotballen und Mulm)
im Querschnittsbild gutwiichsigen und reichlich harzenden Holzes. Die Harzginge
beim Fraf3 ausgespart! — Prip. 55228; 100fach. Zu S. 36

Kennzeichnender Querschnitt durch Holz. Die Quertracheiden dreier Markstrahlen
mit einfachen Tiipfellschern und -spalten. — Prip. 55227; 170fach. Zu S. 38
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Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 4.

Fig. 5.

K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 4

Pinus succinifera (Conw.) emend. Querschnitt durch das erste Holz aus der Nach-
barschaft der (links unten anschlieBenden) Markkrone eines ungefihr fingerstarken
Zweiges, aufgebaut aus ungewohnlich kleinen Zellen in scharfen Jahresringen mit
zahlreichen, unverhiltnismiflig groBen Harzkanilen des Erstholzes. — Prip. 55225;
80fach. Zu S. 40

Pinus moniana MILLER (rezent, Dauerpriparat). Teil eines Querschnittes durch die
Mitte eines Zweiges von der Markkrone (unterer Bildrand) bis einschlieBlich vierter
Jahresring. — 30fach. Zu S. 40

Pinus strobus L. (rezent, Dauerpriparat). Querschnitt durch die mittleren Jahres-
ringe einer {ingerdicken Wurzel. Der Jahreszuwachs schwankt nicht nur in den ver-
schiedenen Jahren, sondern auch an den verschiedenen Stellen desselben Ringes, so
daf3 es nicht zur Ausbildung annihernd konzentrischer Kreise kommt. Dagegen treten
oft seitlich auskeilende Zwischenjahresringe auf. Durchaus nicht immer ist das Spiit-
holz auf nur wenige Zellagen reduziert. — 30fach. Zu S. 24

Pinus succinifera (Conw.) emend. Querschnitt durch die primire Rinde eines 17jdh-
rigen Zweiges. Im dunklen parenchymatischen Gewebefelde zwei elliptisch lang ge-
streckte primire Harzkanile. Das unregelmiflig begrenzte weille Gebiet der Mitte
ist ein erstarrter HarzfluB, der den Zusammenhalt des Rindengewebes sprengte. —
Priip. 5566; 30fach. Zu S. 40

Pinus succinifera (Conw.) emend. Ein einzelner primirer Harzkanal desselben Pri-
parates bei 80facher Vergr. Entsprechend der Grofle der Harzkanile sind die Sekret-
zellen sehr viel zahlreicher als in denjenigen des sek. Holzes, stumpf papills vor-
gewolbt mit recht zarter Membran. Der Binnenraum des primiren Harzkanals ist
unverhiltnismiBig grof3. Zu S. 41
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Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 5

Pinus resinosa Air. (rezent, Florida). Mit Safranin-Anilinblau doppelt gefirbtes
Dauerpriparat: Segment eines Querschnittes durch einen 7jihrigen Zweig mit primi-
rer Rinde und jungem Holz. In den sehr unterschiedlich breiten Jahresringen grofe
Harzkanile im Spitholz. An das Holz anschlieBend die dunkle Zone der noch schma-
len sekundiren Rinde. Im Ausschnitt der primiren Rinde vier, in tangentialer Rich-
tung sehr stark gedehnte primire Harzkanile in ungefirbtem Grundgewebe. Den
Anschluf3 nach auflen bildet ein relativ starkes Korkhiutchen, ausgebildet als Buchten-
kork. — 40fach. Zu S. 41

Pinus succinifera (Conw.) emend. Radialschnitt durch gesundes, z. Z. der Harzkonser-
vierung aber nicht mehr lebensfrisches Holz. Durch (weifle) Trockenrisse werden
michtige Jahresringe vorgetiduscht. Die ausnahmsweise auf weite Erstreckung zu
verfolgenden Markstrahlen weisen den Schnitt als genau radial aus. — Priip. 55100;
40fach. Zu S. 44

Radialschnitt desselben Objektes bei 100facher Vergr. Uber den Tracheiden der
linken Bildhilfte ein relativ hoher Markstrahl. In ihm sind Parenchymzellen von
Quertracheiden nicht zu unterscheiden. In den weitlumigen Friihholztracheiden, be-
sonders der rechten Bildhilfte unten, nehmen die groflen, kreisrunden bzw. in radi-
aler Richtung verzogenen Locher der doppelt-behoften Tiipfel die ganze radiale
Tracheidenbreite ein. Kreuzfeldtiipfelung ist in diesem Trockenpriparat nicht genau
zu beobachten. — Prip. 55100; 100fach. S. 44; 47
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 6

Radialschnitt durch Holz. Gewebeverband durch Harzinfiltration gesprengt. Am
rechten Bildrand: fliisssiges Harz in tangentiale Risse des Holzes ergossen; Friihholz-
tracheiden unter Verbiegen und Verkriimmen voneinander gelost. Bildmitte: einzelne
fladige Tropfen zidhfliissigen Harzes auf einem Radialspalt des Holzes erstarrt. —
Prip. 5592; 40fach. Zu S. 44; 53

Radialschnitt durch trockenes Holz. Frithholztracheiden mit groBen, runden, die
ganze Zellbreite erfiillenden Tiipfellochern. Marktstrahlzellen wohl verschieden hoch,
lassen aber weder eine Unterscheidung zwischen Parenchymzellen und Quertracheiden
noch genaue Kreuzfeldtiipfelung erkennen, da mit dem Trocknungsvorgang weit-
gehende Zerstérung der Tiipfel verbunden ist. — Prip. 5592; 170fach. Zu S. 44

Radialschnitt durch ein nicht so stark eingetrocknetes Holz mit iiber den Spiitholz-
tracheiden gut erhaltenem, iiber 15 Zellen hohen Markstrahl. Zellen der Endreihen
(Quertracheiden) niedriger als die mittleren Parenchymzellen ohne auffillig verdickte
Membranen, besonders keine Zackenmembranen. Kreuzfeldtiipfelung relativ gut im
oberen Markstrahl zu erkennen: auf keinen Fall ,eiporig“ (es ist nicht ein einziger
diagonal stehender Tiipfel vorhanden). — Prip. Ho 77; 100fach. Zu S. 45; 47; 51

Nagesplitter aus dem Fraf3gang eines Insektes. Kreuzungsfeld der hohen Markstrahl-
parenchymzellen mit zwei kleinen, einfachen, kreisrunden Tiipfeln. Bei Scharfein-
stellung auf eine Radial-Membran erscheinen die Tiipfel der Gegenseite unscharf,
ohne aber ganz zu verschwinden. Das erhsht den Eindruck der ,piceoiden® Tiipfe-
lung. Nagesplitter ohne Darmpassage im lebenden Zustand konserviert, daher sind
die Tiipfel als solche erhalten; sie erscheinen nicht nur als Loécher. — Prip. 5592;
200fach. Zu S. 47

Holz, radial. — Harzkanal im Friihholz. Die bis zur gegenseitigen Beriithrung an-
geschwollenen Sekretzellen, von Harz erfiillt, haben ihre urspriingliche Papillenform
verloren und den eigentlichen Kanal verschlossen. Je ein im oberen und unteren Bild-
teil querender Markstrahl kennzeichnen den genauen Radialschnitt. — Prip. 550004;
80fach. Zu S. 49

Derselbe Harzkanal an anderer Stelle. Die sich beriihrenden Sekretzellen tiuschen
Thyllen vor. Rechts begrenzt ein schmales, dunkles Band von Geleitzellen den Harz-
kanal. Links wurde diese Zone vom Film nicht erfa3t, sondern erscheint als weifler,
leerer Streif. AnschlieBend: Paket von Tracheiden mit Spiralstruktur der Membranen.
— Prip. 55000;; 80fach. Zu S. 49
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Fig. 1.

Fig. 2.

Fig. 3.

K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 7

Zwei Nagesplitter aus Holz; radial, zum Teil schrig radial. — KI. Splitter rechts mit
intaktem, 7 Zellen hohem Markstrahl: Kreuzungsteld mit je zwei, bereits in Zer-
setzung begriffenen Tiipfeln. Parenchymzellen mit relativ dicker Horizontalmembran.
Horizontalwand der obersten Zellen mit dichter, einfacher Porentiipfelung spricht fiir
eine Quertracheide ohne Zackenmembran. Auch im linken Splitter aus F riih}')xolz noch
gut erhaltener, hoher Markstrahl mit je zwei kleinen (aber bei der vorliegenden
Einstellung nicht erkennbaren) Tiipfeln im Kreuzungsfeld. — Lingstracheiden am
weitesten links: obere Hilfte radial, mit grofen, doppelt behoften Tiipfeln, im
unteren Teil eine lange Kette derselben Tiipfel tangential sehr gut getroffen. —
Prip. 42006; 200fach. Zu S. 47; 49

Holz schrig radial/tangential. — Mittlere Tracheide mit groflen, doppelt behéften
Tiipfeln der Tangential-Membran, die Tiipfel der Radial-Membran im Schnitt. —
Linke Tracheide in Schrigsicht mit wesentlich kleineren Tiipfeln der schrig-radialen
Membranen. — Priip. 5573; 525fach. Zu S. 51; 52; 53

Tangentialschnitt durch relativ gesundes Holz mit sehr zahlreichen, bis 10 Zellen
hohen Markstrahlen. Der Schnitt geht durch das Frithholz und verlduft fast genau
tangential. — Konturen der Markstrahlen i. a. unscharf. Die Radialwinde der Mark-
strahlparenchymzellen stellenweise in der Mitte ,eingezogen“ als Zeichen beider-
seitiger Tiipfelung. Die ein- und zwei Zellreihen hohen Markstrahlen (im Analogie-
schluB zu rezenten Fohren) nur aus Quertracheiden mit dicker Membran ohne
erkennbare Tiipfel. Der untere Bildrand schneidet rechts der Mittellinie einen mehr-
schichtigen, harzenden Markstrahl, dessen in Succinose begriffene Zellen plastisch,
wie gequollen, hervortreten. Unmittelbar dariiber erfalSte der Film eine tangentiale
Tracheiden-Membran, die dunkelgrau getént erscheint. — Prip. 44004; 100fach.

Zu S. 51; 52
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Fig. 1.

Fig. 2.

K. ScuuBert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 8

Pinus strobus L. (rezent; Dauerpriparat). Holz radial: Harzkanal erfiillt mit groBen,
unregelmifigen, diinnwandigen Sekretzellen, nach aullen umgeben von prismatisch
lang gestreckten, hohen Geleitzellen. Die Scharfeinstellung auf diese Zellen ldf3t
auch diejenigen der kreuzenden Markstrahlen deutlich erkennen: Jedes Kreuzungs-
feld mit einem einzigen groflen, annihernd kreisformigen Tiipfel. Bei der gewihlten
Einstellung sind die Tiipfel der Lingstracheiden nicht sichtbar. 200fach. Zu S. 49

Pinus silvestris L. (rezent, Dauerpriparat). Holz radial: Harzkanal im Friihholz, mit
deutlichen Geleitzellen, aber weniger scharf getroffenen Sekretzellen, wird iiberquert
von 7 Zellen hohem Markstrahl. Seine Endzellen sind Quertracheiden mit Zacken-
membranen, die durch Lichtreflexe als helle und dunkle Punkte erscheinen. Die
Kreuzungsfelder der fiinf Parenchymzellen-Reihen mit je einem sehr groB3en, radial
gestreckten Tiipfel. — Lingstracheiden mit doppelt behsften Tiipfeln. — 200fach.

Zu S. 49; 50
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 9

Tangentialschnitt durch sekundir verkientes, wahrscheinlich vorher aber bereits in
Zersetzung geratenes Holz mit zahlreichen hohen, einschichtigen Markstrahlen. Ein
mehrschichtiger, im Zentralgebiet stark angeschwollener, zellfreier, mit gelbem Harz
erfiillter Markstrahl und am linken Bildrand die Sprengwirkung des in das Gewebe
eingedrungenen Balsams kennzeichnen den hohen Grad der Succinose, Zwischen
den voneinander getrennten Lingstracheiden Harzlinsen. — Prap. 5530; 400fach.

Zu S. 54

Stark harzender, mehrschichtiger Markstrahl desselben Priparates. Im prall mit Harz
gefiillten Zentralraum am Rande nur noch geringe Reste von Sekretzellen. Mehrzahl
dieser Zellen durch Harzstrom ausgespiilt. Inhalt der beiderseits anschlieenden
Parenchymzellen harzig degeneriert. In den dicken Horizontal-Membranen Tiipfel
sehr deutlich. Im unteren Markstrahlende zwei dickwandige Quertracheiden. — In
der linken, unteren Bildecke kleinere, zu Kugeln aufgetriebene Parenchymzellen eines
einschichtigen Markstrahls in Succinose, die obere mit seitlich gegeniiberstehenden
Tiipfeln. — Prip. 5530; 200fach. Zu S. 55

Teil eines cm-langen, senkrechten Harzkanals in Kambiumnihe. Feinwandige Sekret-
zellen von unterschiedlicher Gestalt und GréBe lassen den eigentlichen Harzgang noch
frei. Linker Bildrand: ins Nachbargewebe ausgetretenes Harz hat eine riesige Sekret-
zelle mitgespiilt. — Prip. Ho 90; 80fach. Zu S. 30; 57

Dasselbe Priparat bei 200facher VergroBerung. Zu S. 30; 57

Nagesplitter aus ,,marmoriertem® Bernstein im Tangentialschnitt. Im Frithholz ver-
schieden hohe Markstrahlen. Dickwandigkeit der Tracheiden ist vorgetduscht: gas-
formige Zersetzungsprodukte des Zellinhalts sind an den gequollenen Winden ad-
sorbiert. Dunkle Punkte im Tracheidenraum sind Blids’chen des Speichels oder Zer-
setzungsgase. Membranaufspaltungen sind Wirkung der Speichelfermente. — Prip.
5591; 65fach. Zu S. 58

Nagesplitter aus ,marmoriertem“ Bernstein. Holz tangential. Markstrahl in Bild-
mitte. Frithholztracheiden mit dichter Spiralstruktur der Membranen. — Priip. 5597;
200fach. Zu S. 58
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 10

1. Pinus elliottii ENGLM, (rezent, mit Safranin-Anilinblau doppelt gefirbtes Dauerpripa-
rat). Tangentialschnitt durch jlingsten Splint aus Kambiumnihe. Tracheiden zum
Teil ncch mit plasmatischem Inhalt (besonders am rechten Bildrand) und mit stark
von Tiipfelporen durchsetzten, noch nicht aufgelosten Quermembranen. — Ein- und
mehrschichtige Markstrahlen; auch Quertracheiden mit noch lebendem Inhalt. Aus
den jetzt leeren Markstrahlzellen wurde der Inhalt bei der Priparation herausgeltst.

— 80fach.

2—5: Pinus succinifera (Conw.) emend.

Zu S. 28; 52; 53

2. Querschnitt durch Rindenzone II. Zwei dicht benachbarte, stark maiandrierende,

gleichsinnig verlaufende Rindenstrahlen aus aufgetriebenen Zellen

durchqueren ein

michtiges Siebzellenfeld. Seine Zellen sind gelegentlich dilatiert, nie kollabiert. Auf-
fillig ist das Fehlen von Kettenparenchymzellen-Lagen auf weite Erstreckung. (Die
beiden grofBen, unregelmillig begrenzten, weilen Flecke sind Priparationsliicken.)

Prip. 55237; 80fach.

Zu S. 66

3. Querschnitt durch Rindenzone 1I: Siebzellenpakete aus je 7—16 regelmiBigen, sehr
diinnwandigen Elementen werden von schmalen, gleichsinnig verbogenen Rinden-

strahlen durchzogen. In tangentialer Richtung drei * ausgeprigte,

zum Teil lickig

durchbrochene Binder ohne erkennbares zellulires Gefiige: Lagen der braunnen
Farbstoff-filhrenden Kristallzellen, umgewandelte Kettenparenchymzellen. — Grof3e
und kleine, schizogen entstandene, mit Harz erfiillte Gewebeliicken und schollen-
artige Zerlegung des Gewebes (linke obere Bildecke) zeugen von der Gewalt des

Harzflusses. — Prip. Ho 71; 130fach. Zu S. 67
4. Lebende Rinde quer, Sprengwirkung des eingeflossenen Harzes. Siebzellenpakete
ungefihr 12 Zellagen stark. — Nur schmale, einzellige, dunkle Kettenparenchym-

zellen- und Kristallzellen-Lagen. Untere Lage intakt, obere durch Harzkeil stark ge-

stért. — Prip. 5518; 60fach.

Zu S. 68

5. Querschnitt durch Rindenzone II aus Wundnihe mit vorverlegter 1. Korklamelle.
Linke obere Ecke (schwarz im Bilde) dichter, strukturlos erscheinender Buchtenkork;
grofes Feld von nicht kollabierten Siebzellen in ungestorter Anordnung, durchsetzt
mit Harztropfen und -fladen und gekennzeichnet durch vorzeitig stark dilatierte

Kettenparenchymzellen. — Prip. 5561; 80fach.

Zu S. 69
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Fig. 2.

Fig. 3.

Fig. 4.

K. ScuuBerT, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 11

Pinus silvestris L. Querschnitt durch jiingsten Splint bis Rindenzone II: Harzkanal
im Frithholz des vorletzten Jahresringes. Auf das letzte Friihholz folgt die (bei
Direktbeobachtung deutlich, im Bilde aber nur grau und wenig hervortretend) Kam-
biumzone oberhalb des Harzkanals, anschlieBend das 1. Paket der Siebzellen in
normaler Lagerung. Mit den ersten kreisrunden Schnitten der Kettenparenchym-
zellen (wei3: leer; getént: mit Plasma erfiillt) beginnt die Rindenzone II und mit
ihr die Verkriimmung der Rindenstrahlen. — 80fach. Zu S. 64

Pinus silvestris L. Querschnitt durch Rindenzonen I—III aus Wundnidhe. Unterer
Bildteil (verschwommen): Siebzellen der Rindenzone I noch in urspriinglicher Lage.
In Rindenzone II: Kettenparenchymzellen zahlenmiBig cehr stark vermehrt in jedem
»Jahresring®, erheblich dilatiert, die Rindenstrahlen durch Wachstumsdruck gleich-
sinnig sehr stark, zum Teil bis zur Tangentiallage verschoben. Siebzellen nehmen an
dieser Dilatation nicht teil, sie treten im Bilde ganz zuriick. — 60fach. Zu S. 65

Pinus palustris MiLLER (rezent, Florida; Dauerpriparat): Querschnitt durch Rinden-
zone III mit vorverlegter 1. Korklamelle. Untere Bildhilfte: Rindenzone II mit
dilatierten Kettenparenchymzellen und dadurch gequetschten, verschobenen Sieb-
zellenfeldern. Die in der Figur waagerechte Korklamelle: in Richtung der Rinden-
zone III mehrere Zellagen des inneren Korkparenchyms, helle Zone des Phellogens;
nach auflen dunkle Bank von dichtem Buchtenkork. — O b e r e Bildhiilfte: alte, jetzt
tote Rindenzone IlI, ehemalige Kettenparenchymzellen zu ganz riesigen Zellen er-
weitert (Kennzeichen der Gattung Pinus). Zwischen zusammengepreften, struktur-
losen Zonen noch gut erhaltene Siebzellenpakete. — 30fach. Zu S. 69

Pinus palustris MILLER (rezent, Florida; Dauerpriparat). Radialschnitt durch Rinden-
zone II. Vom rechten Bildrand: Rindenstrahl, Siebzellenpaket mit groBen Tiipfeln,
Kettenparenchymzellen-Lage, Kristalle, deren Einbettung in ihre Zellen nicht scharf
auszumachen ist und iiberbriickender Rindenstrahl. — 240fach. Zu S. 71
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 12

Radialschnitt durch Rindenzone II: Siebzellenpakete mit zwischengeschalteten, ein-
bis zweischichtigen Kettenparenchymzellen-Lagen aus nicht kollabierten Zellen. Sieb-
tiipfel nur ncch als Lécher erhalten. Einbettung geschah nicht im lebend frischen
Zustand. — Prip. 5580; 175fach. Zu S. 71

Radialschnitt durch Rindenzone II: Siebzellen mit intakten Tiipfeln eines im leben-
den Zustand eingebetteten Objektes. — Prip. 55102; 200fach. Zu S. 72

Dasselbe Priparat bei 525facher Vergr. Tiipfel nehmen die ganze radiale Breite der
Siebzellen ein. Zu S. 72

Radialschnitt durch Rindenzone II: RegelmiBige Wechsellagerung ungefihr gleich
michtiger Siebzellenpakete mit schmalen, ein- oder zweireihigen, dunklen Ketten-
parenchymzellen-Lagen. Uberbriickende Rindenstrahlen aus niedrigen, zarten, lang-
gestreckten Zellen; diejenigen der Endreihen zum Teil deutlich vorgewslbt. Sieb-
zellen mit Tiipfeln. — Prip. 5580; ca. 100fach. Zu S. 72

Radialschnitt durch Rindenzone II: Rindenstrahl iiberquert zwischen Kettenparenchym-
zellen-Lagen mehrere Siebzellenpakete. Rindenstrahl aus gestreckten Mittelzellen
und papillssen Endzellen. Kettenparenchymzellen bereits in beginnender Dilatation.
Die schwarzen Punkte der Parenchymzellen erweisen sich bei stirkerer VergrofBerung
als Gasbldschen der Plasmazersetzung. — Prip. 5572; 80fach. Zu S. 73

Radialschnitt durch in Succinose befindliche Rindenzone II. Rindenstrahlzellen und
Kettenparenchymzellen unter Dilatation in Sekretzellen umgewandelt, aus dem Zell-
verbande zum Teil gelést und im Balsam schwimmend. Im Zellinhalt Gasblidschen. —
Prip. 5521; 80fach. - Zu S. 77

Radialschnitt durch Rindenzone I: Wechsellagerung von Siebzellenpaketen mit (schma-
len) Kettenparenchymzellen-Reihen, grif3tenteils in Kristallzellen umgewandelt. Vor-
tduschung von Kristall, schlduchen®. Kollabierung der durch braunen Farbstoff ge-
kennzeichneten Zellen an der Stelle eines querliegenden Kurzkristalles. Rindenstrahl-
zellen im unteren Bildteil erweisen fritheste Rindenzone I. Entstehung der Calcium-
oxalat-Kristalle bereits in Kambiumnihe. Rechter Bildrand: Losung des Siebzellen-
Verbandes durch Sprengwirkung infiltrierten Balsams. .— Prip. 74; 100fach.

Zu S. 71; 74; 75
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 13

1 u. 2: Pinus succinifera (CoNw.) emend.

1.

Radialschnitt durch Rindenzone I: Drei Reihen als Kristallzellen ausgebildete, mit
braunem Farbstoff erfiillte, kollabierte Kettenparenchymzellen zwischen Siebzellen-
paketen. Plasmaeinschniirung und Plasmolyse (in der mittleren Kristallzellenkette)

gehen dem Kollabieren voran. — Prip. 74; 200fach. Zu S. 75
Radialschnitt durch Rindenzone 1I: Rechts Siebzellen mit charakteristischen Tipfeln.
— Links: Rindenstrahlen mit sehr stark dilatierten Zellen in Succinose. — Prép.
5572 b; 200fach. Zu S. 77

Pinus palustris MILLER. Tangentialschnitt durch Rindenzone II: Rechts durch ein Paket
von Siebzellen (Tiipfel); links durch eine Lage von Kettenparenchymzellen mit mehre-
ren Reihen von Kristallzellen. — Mehrere einschichtige und ein riesiger mehrschich-
tiger Rindenstrahl, dessen zentraler Harzraum durch die untere Bildkante geschnitten
wird. — Die Grofenzunahme der Kettenparenchymzellen von links nach rechts kenn-
zeichnet den Grenzbereich der Rindenzonen I/II. — 80fach. Zu S. 79

4 u. 5: Pinus succinifera (Conw.) emend.

4.

Radial-tangentialer Schnitt durch Rindenzone II: Rechte Bildhilfte zeigt Siebzellen-
paket, radial, mit Tiipfeln. — Bildmitte: Kettenparenchymzellen-Reihen, deren obere
Zelle mehrere Kristalle enthilt. Quermembran zur unteren Zelle li3t Plasmolyse
deutlich erkennen und widerlegt die Bezeichnung Kristall-,,schlauch“. — Linke Bild-
hillfte (tangential): Kettenparenchymzellen ohne Kristalle in Plasmolyse. Zwischen
diesen beiden Kettenparenchymzellen-Reihen ein nicht hoher Rindenstrahl (tangen-
tial) und eine Siebzelle mit Spiralstruktur der Membran! — Prip. 55103; 250fach.

Zu S. 75

Kettenparenchymzellen-Reihe aus in Succinose begriffener Rindenzone I eines ,,Zwie-
backs“. In der cberen Zelle Ausscheidung kugeliger Balsamtropfen in das wand-
stindige Plasma. In der unteren Zelle hat die grofe Menge Balsam das urspriinglich
braun gefirbte Plasma in langen ,Furchen“ aufgerissen. (Kein Priparationsdefekt!)
— 250fach. Zu S. 76
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K. ScuuBerT, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 14

Tangentialschnitt durch Kettenparachymzellen-Lage. Plasma der Zellen in verschieden
weit fortgeschrittener harzoliger Degeneration. Links: Beginn mit Bildung heller,
ungefihr kreisférmig begrenzter Stellen unter Kontraktion des braungefirbten Plas-
mas (,Fensterbildung“). — Die beiden Zellreihen am weitesten rechts: Plasma ist
zu riesigen, wandstindigen Tropfen und Fladen zusammengeflossen. — Zweite Zelle
von links: kleintropfiger-schollenartiger Zerfall des dunklen Restplasmas. — Prip.
464; 500fach. Zu S. 76

Tangentialschnitt durch Rindenzone I eines ,Zwiebacks“. E in schichtige, in Succi-
nose begriffene Rindenstrahlen: Zentralzelle oft besonders stark aufgetrieben. —

Interzellularraum. — Schwarze Kérper sind Einzelkristalle bzw. Sphirite von FeS,
aus Umsetzungen in den Sickerwiissern sekundirer Lagerstitten auf der Spaltfuge
des Objekts. — Prip. 5556; 300fach. Zu S. 80; 84

Tangentialschnitt durch Rindenzone I (Siebzellenfeld): E in schichtiger Rindenstrahl
in Succinose. Zentrale Zelle kugelig stark angeschwollen; untere Endzelle birnen-
formig papillés entwickelt. — Prip. 5573 200fach. Zu S. 81; 84

Dasselbe Priiparat bei 525facher Vergroflerung. Besonders bezeichnend die groBen
Interzellularriume zwischen der untersten und der folgenden Zelle. — Prip. 5573.
Zu S. 81
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben

der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben

der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

88 'S nZ7 PBIOOT TYQUIe ‘Nuepes) WP ‘urejsurog uapgids wir uaZel[I0A Ssep
pInp pim ewi[y waypsidon-jypnaj sne y-snuld Isue HONPIBQN oI °US[[9ZqgalS
usj[eydme8 IPIp ‘usyraIq WPIUYEMaSUN i J[ SUOZUSPUIY PIND NIUPS[ERUSSUE],

g8 'S nzZ pe
-08 ‘686G "dery — nrupg un Sunppydny W US[[9ZGRIS :PurIp[g ISUI] — .omwdm
-ZIB]] W S}I9I13Q 9IS USWIWIMIPS [IB], WN7Z US[PZ}ODPS 9¢oI3 Iyas ‘93sg[edsneray
opueqIaA9qIMeD) UsprSunidsm Wap Sne US[[9Z SIp Puls V], WNyZ ‘ud[yelsuspury
opuozrey ‘OSMPIPSIYI]N (P[OJUS[[9ZGeIS) III SUOZUSpUIY YPINp NIUPS[eHUdSUR],

98 ‘68 'S nZ ‘pejo8 ‘p§ ‘dery — ‘uopiom
-a3 o[[eZ)om{eg USIeZ ‘UASIPUBMUUNP Id9UIG NZ IS J[[97, 9p3[ ‘asourddng ur Junuyap
-sny Ioyem ul ofeJ-us[ezwdipusredus)a)y] ] suozuopury YWINp Hiuapsierusdue],

00T ‘66 'S NZ PrI00T O TT00¥
‘dery — “yIoyuoypng :sppoy — ‘(Igejs Sruem IYas Inu W[PPe] WoA Sumpansiyy
9jom e) wApusredyIoy soSipuemuunp :Usqo NI — ‘US[[9Z(AI§ U93a3dniald ‘usy
-I9IQE[[oY IPIU W | SUOZUSPUTY :SYUITT — "JPrpsusyiog o8un{ ypmp pruypsferpey

€01 ‘L6 'S NZ "Wejogs ‘SIT g "deid —
‘wAypusiedy10y WNZ 9Zudl) :puelp[lg USISUN Wy °)9}[e}sa8 BigruieSoIun jypar
wzﬂ—ﬁwaﬂmhﬁgsz uoﬁ uagom muﬂz —NESOm ﬁd&ﬁH E@u@?—ﬁzmu H_E ﬁ@ES.Hn:oN MCO=®N
n&HOvmﬁmuﬁ—oﬂm uwmu wc:zmuuocazwﬂwvm .vTOv—Eoﬁmuzm sne OZ@EE#&OM Souﬂﬁ uu_ﬁﬁmumuozo

8¢ 'S nZ pe
-08 ‘e 19 'dBIid — "JUIPYPSIO USHEBYPS ISJIBLPSUN ‘IS[UNp S[e Op[ig WI 19p “wo:w:omm
-nJjIJ WeUNeBIQIOI JIW US[[ezIeneg ofipuemuunp (usddnis) ur I9po U[OZUIS) HOI[OSI
UQUIWIMIPS ZIBY] W] :] SUOZUSpULY °, SYPBJIIMZ“ Soule aSnprps 1ap wiyrenuodue],

91 PIeL

9 Sid

‘¢ 31

¥ 81

‘g 81

g 8l

‘T 814



Beiheft 45 Tafel 16

Niedersidchsisches Landesamt flir Bodenforschung



Irig. 1.

Fig. 2.

K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 17

Pinus succinifera (Conw.) emend. Radialschnitt durch junge Borkenschicht. — Von
links nach rechts: Reihenweise angeordneter Buchtenkork mit Plasmodesmen; einige
bei der Priparation entstandene Gewebeliicken. Grofle, leere Ridume, zum Teil
aus sehr stark dilatierten Kettenparenchymzellen, zum Teil Priparationsdefekte. —
Von der Bildmitte nach rechts: zu strukturlosen Stringen zusammengepreflte Sieb-
zellenpakete. — Gegen den rechten, oberen Bildrand: Besser erhaltene, schmale Sieb-
zellen und ein Rest eines iiberquerenden Rindenstrahls mit sehr dicken Zellmem-
branen. — Prip. B 103; 200fach. Zu S. 100

Pinus palustris MiLLER. Querschnitt durch intakte Borkenschuppe mit periodischemn
Aufbau aus Borkenschichten. Diese bestehen aus Korkschichten und Resten der ehe-
maligen Rindenzone III (von links nach rechts betrachtet). Zu S. 95; 101

Zu Rindenzone III gehéren:

Buchtenkork,
3. dulleres Korkparenchym.

Rindenzone 1V bauen auf:

1. Siebzellenpaket (nicht bezeichnet),
zwei durch eine Siebzellenlage getrennte Kettenparenchymschichten,

2. Siebzellenpaket.

Das erste Korkkambium (Phellogen) bildete:
nach innen zunichst das 4. innere Korkparenchym,

dann Buchtenkork;

nach auBlen zuerst das 4. duflere Korkparenchym,

darauf Buchtenkork.

Rindenzone V ist nur noch aus sekundir sehr verinderten Gewebeteilen aufgebaut:

zusammengepref3te Siebzellenpakete (schwarz)
und riesig dilatierte und fusionierte Kettenparenchymzellen (hell). (Beide Schichten
sind nicht bezeichnet.)

Das nichstiltere Korkkambium (Phellogen) bildete:
nach innen zunichst das 5. innere Korkparenchym (von derselben Michtigkeit wie das 4.),

dann Buchtenkork;

nach auBBen zunichst das 5. duBlere Korkparenchym (hell, nicht bezeichnet),

darauf Buchtenkork (dunkel).
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 18

Tangentialschnitt durch die Basisnihe der Grenzlage von Korkparenchym zum
Buchtenkork mit dicker, polygoner Zellbegrenzung. — Prip. 55115; 80fach. Zu S. 102

Tangentialschnitt durch phellogennahes Gewebe mit alterndem Plasma: ,Fenster-
bildung®“ (Zellen der Mitte und am oberen Bildrand links); Zellen mit scheinbarer
Wabenstruktur und endgiiltigem, tropfigen Plasmazerfall (Bildmitte und rechter Bild-
rand). — Prip. 55110; 200fach. Zu S. 105

Tangentialschnitt durch phellogennahes Gewebe mit alterndem Plasma: balsamig-
oliger Tropfenzerfall. — Prip. 55202; 200fach. Zu S. 105

Tangentialschnitt durch jugendlichen Buchtenkork aus phellogennaher Zone: Plasma
im Zustand der Plasmolyse; sehr grofle, kugelige Zellkerne gleicher Gréf3e. — Priip.
55204. Zu S. 104; 105

Tangentialschnitt durch phellogennahe Zone. Plasma noch nicht in Alterung. Gleiche
Dimension der Zellinhaltskorper spricht fiir Zellkerne und gegen Kunstprodukte. —
Prip. 41109; 200fach. Zu S. 104

Phellogennahe Zellen bei 525facher VergroBerung. Scharf eingestellt auf die nur
schwach wellige, nicht verzahnte Radial-Membran. — Prip. 41109.  Zu S. 104; 105

Tangentialschritt durch jugendlichen Buchtenkork mit dem die Zellen noch voll
erfiilllenden, dunkleren Plasma. Grundfliche schwach gewellt, mit kleinen Calcium-
oxalat-Kristallen besetzt. — Priip. 5549; 200fach. Zu S. 104; 105
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Fig.

K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 19

Tangentialschnitt durch Buchtenkork. Blick in die Tiefe der Zellriume. Radial-
membranen oberhalb der tangentialen Basisfliche wellig verzahnt (Buchtenkork).
Tangential-Membran mit eingebauten, zum Teil sehr grof3en, morphologisch gut aus-

gebildeten Calciumoxalat-Kristallen. — Priip. 5549; 320fach. Zu S. 103; 106
Tangentialschnitt durch die Radialwinde des alten, typischen Buchtenkorkes mit
dicken, iiberaus stark verzahnten Membranen und herrlichen Plasmodesmen. — Priip.
55103; 320fach. Zu S. 102; 103
Tangentialschnitt durch alten, reihenférmig angeordneten Buchtenkork mit sehr be-
tonter Membranverzahnung. Kork eines Wurzelholzes. — Prip. 55206;
200fach. Zu S. 25; 106

Reihenbuchtenkork (Basis noch wenig gewellt) einer anderen Stelle desselben Pri-
parates. Radialwinde von Porenkanilen (Tiipfeln) durchsetzt (entstammt einem

Whurzelholz). — Prip. 55206; 200fach. Zu S. 25; 106
FraB3splitter aus ,marmoriertem® Stein. Holz, schrig-quer, in Zersetzung. — Priip.
5591; 100fach. Zu S. 110

Ausschnitt aus demselben Priparat bei 200facher VergroBerung. Bildmitte: Holz-
splitter ungefihr im Querschnitt, in starker Zersetzung durch den Insektenspeichel. —
Oberer Bildrand: Wolke aus Gasblasen verschiedener Grofle. — Prip. 5591; 200fach.

Zu S. 110
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K. Scuusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 20!V

Holz, quer, mit drei — im Vergleich mit rezenten Objekten — riesigen Harzkanilen.
Sie treten im ersten einer Reihe stdrkerer Jahresringe auf. Ihre Bildung begann
schon friihzeitig im Friihholz und hielt nicht in allen Fillen bis ins Spitholz an. —
Prip. 55232; 100fach. Zu S. 27; 33; 34; 38

Querschnitt durch weitringiges Holz. In der Mitte des mittleren Jahresringes ein
atypischer Harzkanal (auslaufender Gang?). Im groflen Felde anomales Holzparen-
chym. — Rechte, obere Bildecke: Gebiet eines zweiten Harzkanals, leider bei Pri-
paration eingerissen, — Prip. Ho 17 w; 100fach. Zu S. 27; 35

Querschnitt durch weitringiges Holz. Typischer Holzkanal mit papillésen, bis zur
Beriihrung vorgewolbten Sekretzellen. Sie schlieBen das Ganglumen. In den Sekret-
zellen ist der wandstindige Balsam dunkelbraun getént, das Innere heller. — Priip.
55216; 175fach. Zu S. 30; 38

Holz, tangential, Splint (durch Nachbarschaft der lebenden Rinde ausgewiesen) im

Zustand echter Verkienung. Tiipfelung der radialen Tracheiden-Membranen und der

Markstrahlparenchymzellen stellenweise gut erkennbar. — Prip. 5556; 100fach.
Zu S. 53

Rindenzone I, quer. Der das Gewebe sprengende Harzflu3 (im Schnitt helle, zell-
freie Flichen) entstammt den hohen Rindenstrahlen. Schmale, dunkelbraune Zell-
binder sind einschichtige Rindenstrahlen, durch Wachstums- und Harzungsdruck sehr
stark verbogen. Siebzellenpakete stellenweise in ungestértem, primidren Verbande,
stellenweise aber mit gleichsinnig stark verbogenen Tangential-Membranen. —
Prip. Ho 53 a; 100fach. S. 68

Rindenzone I, tangential. Sehr wenig-zellige, niedere Rindenstrahlen mit bauchig
geschwollenen Zellen in Succinose. Rechter Rindenstrahl: Tangentialwinde getiipfelt.
— Prip. 5573; 170fach. Zu S. 81

11) Den Figuren fehlt — bestimmt nicht aus Griinden der Reproduktion! — die hohe
Leuchtkraft, welche den Schmuckwert der hellgelben bis orangeroten Bernsteinstiicke im Ori-
ginal ausmacht. Jeder Rest pflanzlichen Gewebes bedingt durch postmortale Prozesse Briu-
nung des Harzes in verschiedenem Grade.
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K. ScHusert, Neue Untersuchungen iiber Bau und Leben
der Bernsteinkiefern [Pinus succinifera (Conw.) emend.]

Tafel 21

Rindenzone 111, tangential. Grof3zahl von Rindenstrahlen mit bauchiger Anschwellung
ihrer Zellen mit zahlreichen verquollenen Stirkekormern (Analogieschluf3 zum Befund
bei rezenten Arten). Gewebe in Succinose. — Prip. 461; ca. 190fach. Zu S. 84

Rindenzone II, tangential. Schnitt geht durch Kettenparenchym-Schicht. Stellenweise
sind ihre mit braunem Farbstoff erfiillten Elemente durch Druckkrifte aus ihrer
urspriinglichen Lage gebracht. — Bei Lupenbetrachtung: Calciumoxalat-Kristalle in
schmalen ,,Schliuchen®. Am rechten Bildrand Kettenparenchymzellen mit ,,Fenster®-
bildungen im Plasma. — Prip. 5541; ca. 190fach. Zu S. 69, 83

Rindenzone III, tangential (wahrscheinlich aus einer Borkenschuppe), in vollkomme-
ner Verkienung. Siebzellenpakete zu dunkelbraunen, strukturlosen Bindern zu-
sammengedriickt. Gelbe Harzlinsen erfiillen die Riume der stark erweiterten, ehe-
maligen Rindenstrahlen. — Priip. 61 a; ca. 70fach. Zu S. 87

Borkenschuppe, beiderseits von goldbrauner Schlaube iiberlagert, nur am unteren
und oberen Rande als dunkler, brauner Einschluf3 zu erkennen. Die matte Verwitte-
rungskruste des Steines bedingt seine braune Ténung. — Gesamtgewicht 90 g.
Ungefihr !/2 nat. Grofle. Zu S. 91

Borkenschuppe (scheinbar blau). Von unten nach oben rechts: gekriimmte, schierklare,
goldgelbe Schlaube. Der dichte Stein der konkaven Seite ist weil3gelb, flomig, mit
herrlicher FlieBstruktur, die dazwischen liegende Borkenschuppe in Wirklichkeit
braun. — Gesamtgewicht 50 g. Ungefihr !/2 nat. GroBe. Zu S. 91

Borkenschuppe in tangentialer Aufsicht. — Das fast handgroB3e, planparallel an-
geschliffene, danach noch ungefihr 1 cm michtige, dichte, schierklare Bernsteinstiick
ist von leuchtend gelber Farbe, erscheint aber in der Figur wegen des blauen Unter-
grundes in griiner Mischfarbe. — Nur der beiderseits von Harz iiberdeckte Teil
der Borkenschuppe (Bildmitte) ist dunkelbraun. Der freie tangentiale Anbruch (oben
links) ist graubraun durch Totalreflexion der in den Buchtenkorkzellen ein-
geschlossenen Luft. — Ungefihr /3 nat. Grof3e. Zu S. 91

Zu Fig. 4—6:

Bei der Aufnahme lagen die Bernsteinstiicke auf blauem Samt. Dadurch erscheinen
die urspriinglichen Farben * abgeindert.
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