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Bemerkungen und Beobachtungen iiber den Augusttrieb
(mit besonderer Beriicksichtigung der Douglasie)

Von E. Marcet Oxf.: 181.8: 174.752
(Aus dem Institut fiir Waldbau, ETH Ziirich)

Vorwort

Die Erscheinung, dass gewisse Baumarten nach Abschluss ihres jdhrlichen
Lingenwachstums eine zweite Triebbildungsphase durchlaufen konnen, be-
schiftigt den forstlichen Praktiker vorab wegen der potentiellen Gefihrdung
der unter Umstdnden nicht vollig ausgereiften Spéttriebe durch Friihfroste.
Wie in den Abschnitten 4 bis 6 am Beispiel der Douglasie gezeigt werden
soll, konnen Augusttriebe aber dariiber hinaus auch eine Verminderung der
Formqualitdt verursachen, ohne zuvor von Frost geschdadigt worden zu sein.

Das unregelmaissige Auftreten und die geringe Voraussagbarkeit, das
komplexe Zusammenwirken von Provenienz, individueller Veranlagung,
aktueller Witterung, Belichtung und Bodenverhaltnissen sowie nicht zuletzt
auch die uneinheitlich gehandhabte Terminologie zur Kennzeichnung dieser
sogenannten Sekundirtriebbildungen erschweren eine befriedigende «Erkla-
rung» des Phinomens immer noch betrachtlich. Die folgenden Ausfiihrun-
gen mochten daher etwas zum besseren Verstindnis dieser interessanten Er-
scheinung beitragen und auch zu weiteren Beobachtungen anregen.

1. Das Phanomen

Die verschiedenen Baumarten unserer Breiten leisten 1hr jahrliches
Hohenwachstum bekanntlich nicht einheitlich und synchron. Das Wachs-
tumsverhalten ist dabei wohl genetisch fixiert, aber hinsichtlich Ausmass und
zeitlichem Ablauf stark von verschiedenen Umweltfaktoren abhingig.
Namentlich der Abschluss des Langenwachstums erweist sich als bald mehr
photo- und thermoperiodisch gesteuert, bald starker endogen bedingt.

Trotz der Vielfalt der Verhaltensweisen sind bei unseren Baumarten im
wesentlichen zwei Typen des Wachstumsverlaufes deutlich zu erkennen, fiir
welche einerseits die Eichen und anderseits die Pappeln besonders repréasenta-
tiv sind. Die Baumarten vom Pappeltyp wachsen mehr oder weniger konti-
nuierlich wahrend der ganzen Vegetationsperiode, bis im Herbst ein spezifi-
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scher Schwellenwert der Tagesldnge oder der Temperatur erreicht wird, der
den Wachstumsabschluss ausldst. In den Ruheknospen dieser Baumarten ist
nur eine erste Sequenz der insgesamt pro Jahr entstehenden Blétter und Ach-
selknospen angelegt. Nach erfolgter Ausdifferenzierung des in den Knospen
vorgebildeten Triebes entstehen jedoch laufend neue Blidtter, welche sich
morphologisch von den zuerst gebildeten unterscheiden konnen. Ein beson-
ders ausgeprégter Blattdimorphismus liegt zum Beispiel bei Aspe und Weiss-
pappel in Form der (frithen) Kurztrieb- und (spéaten) Langtriebblitter vor.

Demgegeniiber bilden Baumarten vom Eichentyp ihren Jahrestrieb in der
Regel im Verlaufe eines friihen, stiirmischen und oft nur zwei bis drei
Wochen dauernden Wachstumsschubes («Maitrieb»), wobei aber lediglich die
in den vollstindig ausdifferenzierten Knospen vorgebildeten Organe entfaltet
werden. Der Wachstumsabschluss erfolgt friih im Jahr, also bei mindestens
klimatisch noch durchaus optimalen Wuchsbedingungen. Bei manchen
Baumarten vom Eichentyp besteht nun nach einer sommerlichen Ruhephase
spezifischer Dauer eine ausgepriagte Neigung zur Reaktivierung des Strek-
kungswachstums im Spatsommer und damit zur Bildung von Spittrieben.
Den «Maitriecben» werden diese gewohnlich als «Augusttriebe» oder
«Johannistriebe» gegeniibergestellt. Verschiedene Baumarten verhalten sich
allerdings intermedidr zu diesen beiden Extremtypen des Wachstumsverlau-

fes.

2. Regulire, proleptische und sylleptische Triebe

Das vorliegende Beobachtungsmaterial zur Augusttriebbildung und ver-
wandter Phdnomene ergibt vorldufig immer noch ein recht komplexes und
keineswegs widerspruchsfreies Bild. Die unterschiedlichen Ansichten hier-
iiber sind aber letztlich auf die Komplexitit des Wuchsverhaltens iiberhaupt
zuriickzufiihren, das zur weiteren Klarung noch griindlicher Bearbeitung be-
darf. Manche Unstimmigkeiten sind indessen auch bloss das Ergebnis einer
uneinheitlichen oder unkonsequenten Handhabung der entsprechenden Ter-
minologie. Es scheint daher zweckmassig, zunédchst die fiir unseren Zusam-
menhang wichtigen Triebtypen kurz zu charakterisieren.

Die normalen, regulidren Haupt- und Seitentriebe unserer Geholze bilden
sich an einjdhrigen Achsen aus sogenannten Ruheknospen, welche bereits im
Vorjahr angelegt wurden, aber erst im nachsten Friihjahr, nach Beendigung
der Winterruhe, austreiben.

Eine Anzahl (zum Teil auf einer embryonalen Entwicklungsstufe verharrender)
axillirer Ruheknospen bleibt indessen auf unbestimmte Zeit «ruhend», vermag aber
nach allfdlligen Storungen durch Verbiss, Schnitt, Brand, Sturm, Schidlinge usw. aus-
zutreiben und so gewissermassen als Organreserve Ersatztriebe zu bilden. Diese soge-
nannten Proventiv-Knospen werden iibrigens nicht ganz zutreffend als «schlafende
Knospen» bezeichnet. Vielmehr werden sie durch die apikale Dominanz unterdriickt,
das heisst durch korrelative Hemmwirkung der ihnen iibergeordneten Knospen bzw. im
Wachstum begriffenen Triebspitzen.
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Wie erwahnt, wird das bereits abgeschlossene Streckungswachstum bei
manchen Arten vom Eichentyp in der zweiten Hilfte der Vegetationszeit
nochmals in Form von Augusttrieben aktiviert. Diese Spattriebe entstehen
also aus im laufenden Jahr angelegten, meist vollstindig ausgebildeten und
bereits in ein sommerliches Ruhestadium eingetretenen Knospen, in welchem
sie eigentlich den Winter iiberdauern sollten, um erst im néchsten Friihjahr
auszutreiben. Sie sind also proleptisch, das heisst (dem nachsten Jahr) vor-
weggenommen. Die Lédnge der vorgiangigen, obligatorischen Ruhezeit ist
dabei meist weitgehend spezifisch und betrdgt zum Beispiel bei der Eiche
mindestens 30 Tage und bei der Buche mindestens 14 Tage. Spattriebe kon-
nen sich sowohl an der Hauptachse als auch an Seitenachsen beliebiger Ver-
zweigungsordnungen bilden, und zwar endstandig aus Endknospen oder axil-
lar aus Seitenknospen.

Auf Spiths (1912) klassische Untersuchung zuriickgehend, haben nun
verschiedene Autoren wie Alden (1971), Burger (1926), Kozlowski (1971),
Rudolph (1964), Szczerbinski und Szymanski (1961) und andere dessen
komplizierte Gliederung der Spattriebe insofern iibernommen, als sie nur die
Endknospenprodukte als «echte Johannistriebe» anerkennen. (Spath selber
erachtet diese Bezeichnung sogar nur fiir Eiche und Buche als zulissig!)
Demgegeniiber bezeichnen Zimmermann und Brown (1971) iiberhaupt jeden
zusatzlichen Wachstumsschub als «Johannistrieb» (englisch: lammas shoot
[lammas = 1. August]), wiahrend zum Beispiel fiir Ehrenberg (1958, 1963)
oder Tomlinson und Gill (1973) alle auf eine sommerliche Ruhezeit folgen-
den Spittriebe als proleptisch gelten, was iibrigens auch der urspriinglichen
Bedeutung von Prolepsis (Berdan, 1890) entspricht. Im Hinblick auf eine
zweckmaissige Vereinheitlichung der Begriffe und um auch den allgemeinen
Charakter dieses Verhaltens hervorzuheben (siehe unten), wird im folgenden
ebenfalls jede sekundidre Triebbildung des laufenden Jahres aus Knospen mit
vorgingiger Sommerruhe als Prolepsis bezeichnet, und zwar das Produkt der

Endknospe als terminale und dasjenige von Seitenknospen als axilldre Pro-
lepsis.

Unter vergleichbaren Klima- und Bodenverhiltnissen variiert die Nei-
gung zur Prolepsis nach Baumarten betrachtlich. Wahrend zum Beispiel die
Eichen regelmassig und oft bis ins hohe Alter alljahrlich 1 bis 4 sukzessive
Augusttriebe bilden, treten diese bei Buche, Fichte, Fohre, Douglasie und
andern eher unregelmissig und vorwiegend in der Jugend auf. Selbst Baum-
arten wie die Larchen, welche nicht dem Eichentyp zuzurechnen sind, erzeu-
gen in milden Lagen reichlich Spattriebe. Unter hierfiir besonders forder-
lichen Bedingungen ist wohl iiberhaupt jede Baumart zur Prolepsis beféhigt.
Innerhalb der Arten iibt die Herkunft einen deutlichen Einfluss auf die
Starke und Frequenz der Augusttriebbildung aus, wie verschiedentlich nach-
gewiesen wurde. So zeigt diese zum Beispiel bei der Fichte einen deutlichen
Riickgang mit zunehmender Meereshohe der Herkunft (Holzer, 1967). Auch
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bei der Douglasie neigen die Kiistenpopulationen h#ufiger und stdrker zur
Prolepsis als solche aus dem hohergelegenen Inland (Gohre, 1958; Driscoll,
1973). Schliesslich besteht innerhalb von natiirlichen Populationen eine be-
trachtliche individuelle Variation in bezug auf unser Merkmal, wie bereits
jeder beliebige Douglasien-Aufwuchs in der Pflanzschule zu demonstrieren
vermag, handle es sich um Samlinge von Populationssaatgut oder um Absaa-
ten von Einzelbdaumen. Dabei ist jedoch nie mit Sicherheit vorauszusagen, ob
eine Pflanze mit Prolepsis auch in kommenden Jahren wieder Augusttriebe
bilden wird oder nur in unregelmissigen Intervallen oder kiinftig iiberhaupt
nur noch Maitriebe. Und ebenso ungewiss ist, ob eine bisher ohne Prolepsis
aufgewachsene Pflanze auch kiinftig nur Maitriebe bilden oder aber plotzlich
doch noch zur Augusttriebbildung iibergehen wird. Als wesentliche Ursache
fiir diese Unregelmassigkeiten wurden schon von Spith (1912) bestimmte
Standortsfaktoren erkannt. So fordern besonders guter Boden, Grundwasser-
anschluss sowie feuchte und warme Wetterlagen nach vorangegangener kiih-
ler Witterung die Prolepsis. Speziell bei der Fohre soll ferner hohe Friih-
jahrswarme und eine lange Vegetationsperiode die Prolepsis stimulieren
(Schmidt, 1940), ebenso gute Belichtung, wie sie besonders an Wegen und
Bestandesrandern und vor allem bei Solitirbdumen vorliegt (Schliiter, 1956).
Auch bei der Buche soll das Licht besonders forderlich fiir die Augusttrieb-
bildung sein (Péter-Contesse, 1958). Der Zusammenhang von Wuchsforde-
rung und Augusttriebhdufigkeit ist fiir die Fohre auch von Kunz (1953) und
fiir die Larche von Burger (1944) sowie Leibundgut und Kunz (1952) auf-
gezeigt worden. Im {iibrigen erinnern das kaum voraussagbare Verhalten im
Einzelfall und die hohe Umweltabhdngigkeit der durchschnittlichen Merk-
malspriagung an die eigenartige genetische Situation der sogenannten «um-
schlagenden Variation» bei Blattaufspaltungen, Verbanderungen, Zwieselbil-
dungen und anderen Wachstumsunregelmissigkeiten (Marcet, 1969).

An proleptischen Trieben konnen die Blattformen unter Umstdnden
etwas von denjenigen der Maitriebe abweichen, was beispielsweise fiir die
auffillige Heterophyllie bei manchen Eichen verantwortlich ist: Proleptische
Eichenblitter sind haufig tiefer gebuchtet und schmaler. Bei der Buche wie-
derum sind die Triebe stirker behaart und tragen oft besonders viele Knos-
pen. Die morphologischen Unterschiede zwischen reguldren und prolepti-
schen Trieben haben also in der Regel bloss quantitativen Charakter. Kiirz-
lich konnten wir jedoch ein interessantes Beispiel eines ausgepragten Unter-
schiedes in der strukturellen Organisation der beiden Triebarten an Simlin-
gen von Pinus silvestris beobachten, worauf hier kurz eingegangen werden
soll.

Fohrensdmlinge bilden bekanntlich im ersten Jahr ausschliesslich Pri-
marnadeln aus, das heisst flache und breite, spiralig angeordnete Einzel-
nadeln, von denen die distalen auch bereits kleine Achselknospen anlegen.
Ausnahmsweise konnen diese noch im selben Jahr — also proleptisch —
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austreiben und Kurztriebe mit zwei Nadeln bilden, wie sie dann fiir die rest-
liche Lebenszeit der Fohre typisch bleiben. In unserem Fall verlief die Ent-
wicklung der Samlinge bis zum Abschluss des ausschliesslich mit Kurztrieb-
Nadeln besetzten Maitriebes Mitte Juni des zweiten Jahres zunichst vollig
normal. Nach einer mehrwochigen Ruhezeit bildeten jedoch je nach Her-
kunft 10 bis 60 Prozent der Samlinge einen zweiten terminalen Trieb mit
ausschliesslich primdren Einzelnadeln. Diese unterschieden sich nur durch
ihre Grosse von Primédrnadeln des ersten Jahres und schienen vollig funk-
tionstiichtig, legten jedoch keine Achselknospen an (Abbildung 1). In der
uns bekannten Literatur finden sich nur wenige Hinweise auf eine derartige
Strukturinversion der Hauptachse. Doak (1935) berichtet von verschiedenen
Fohrenarten in siidlichen Klimaten, welche auf starke Diingung, Bewisse-
rung oder andere ungewohnlich giinstige Einfliisse analog reagieren. Jacobs
(1938) beobachtete diese Erscheinung bei Pinus radiata und Lloyd (1898)
bei Pinus ponderosa. Im Miarz 1974 haben wir sie im Regenwaldklima Cey-
lons in einer vorjdhrigen Pinus-caribaea-Aufforstung an dreijahrigen Pflan-
zen massenhaft beobachtet. Dabei blieb die Endknospe hdufig «sitzen», wih-
rend eine Quirlknospe einen Ersatzgipfel in Form eines orthotrop wachsen-
den, proleptischen Triebes mit Primédrnadeln bildete. Ahnlich bilden auch
eingetopfte, mehrjdhrige Baiumchen von Pinus canariensis im Kalthaus unse-
res Institutes alljahrlich proleptische Triebe mit sehr grossen Prim#rnadeln,
deren auffallender bldaulich-weisser Wachsbelag den Unterschied zu den
regularen Trieben mit den zu dritt stehenden Kurztriebnadeln noch beson-
ders augenfillig macht (Tafel 1 Nummer 4). Speziell von Pinus silvestris aber
ist uns in diesem Zusammenhang nur ein Hinweis von Alden (1971) bekannt,
dessen Versuchspflanzen vereinzelt axillire Prolepsis mit Primdrnadeln auf-
wiesen. Der Riickfall in ein friiheres Stadium der Sprossentwicklung bei den
hier angefiihrten Beispielen ist wohl am ehesten als Verwohnungseffekt zu
deuten, ausgelost durch besonders giinstige Wuchsbedingungen, unter denen
die Pflanzen aufwuchsen, bzw. in welche sie verbracht wurden. Bezeichnen-
derweise kann namlich auch die entgegengesetzte Reaktion eintreten, indem
geschwichte und geschadigte Fohrensamlinge als Regenerationseffekt bereits
im ersten Jahr Kurztriebe mit zwei, drei und mehr Nadeln anstelle von pri-
mairen Einzelnadeln bilden (Szymanski, 1960).

Lediglich erwdhnt sei noch in diesem Zusammenhang, dass bei zahlrei-
chen Geholzen die Prolepsis als normale, regelmiéssige und oft auch als allei-
nige Bildungsweise bestimmter Organe funktioniert. Das ist etwa der Fall bei
den Kurztrieben der Fohren als den allein Nadeln tragenden Achsen dieser
Gattung. Auch bei der Berberitze stehen die Bldtter einzig an Kurztrieben,
welche sich proleptisch in den Achseln von Blattdornen am Langtrieb bil-
den. Die charakteristischen Dorne verschiedener Geholze wie Crataegus,
Pyrus, Malus, Pyracantha und Gleditsia sind durchweg «vorweggenom-
mene» und zu Zweigdornen umgewandelte Kurztriebe.
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Nur mehr erwidhnt seien auch die durch dussere, tiefgreifende Storungen
erzwungenen proleptischen Ersatztriebbildungen. Wichtig in unserem Zu-
sammenhang ist dagegen noch der von der Prolepsis oft nicht klar unter-
schiedene Triebbildungsmechanismus der Syllepsis:

Bei verschiedenen Baumarten treiben ziemlich regelméssig mehrere axil-
lar angelegte Primordien an dem noch in Bildung begriffenen Jahrestrieb
sofort aus, das heisst ohne vorangehende Sommerruhe wie bei der Prolepsis.
Die Verzweigung des Jahrestriebes erfolgt hier also ebenfalls im Jahr vor der
reguldren Triebbildung. Diese sogenannten sylleptischen Triebe (sylleptos
— [mit dem Maitrieb] zusammengefasst) sind bei verschiedenen Bdumen
und Strduchern, welche zumeist dem Pappeltyp angehoren, eine recht hiu-
fige Erscheinung, insbesondere in der Jugend und bei besonders starkem
Wachstum, wie etwa an Stockausschligen (Erlen, Hagebuchen) oder am
Stecklingsaufwuchs von Pappeln und Weiden unter Kulturbedingungen. In
ihrer Entstehungszeit sind sie indessen nicht auf die erste Hilfte der Vegeta-
tionszeit beschrankt, sondern konnen, wie zum Beispiel bei der Japanlérche,
noch bis in den Oktober hinein gebildet werden. Bei zahlreichen tropischen
Baumarten ist diese Erscheinung iibrigens sehr hédufig und oft sogar die ein-
zige Art der Verzweigung. Bei jiingeren, vitalen Exemplaren der Hagebuche,
Weisserle, Feldulme, Larche, den Weiden, dem Tulpenbaum usw. kann Syl-
lepsis so regelmissig auftreten, dass sie fast als Bestandteil des arttypischen
Verzweigungssystems angesehen werden muss. Bei Schwarzpappelhybriden
(Kulturpappeln) kann die Stirke der sylleptischen Seitentriebbildung am ein-
jahrigen Stecklingsaufwuchs auch sortentypisch sein. So bildeten zum Bei-
spiel 1/>-Riickschnittpflanzen der 'Robusta’ im Jahr 1974 in unserem Pappel-
Versuchsgarten im Mittel 11,5 sylleptische Aste pro 1 m Jahrestrieb, die
‘I 214’ dagegen nur 6,7. Bei ersterer trat dabei die Syllepsis an 45 Prozent
der Knoten des Jahrestriebes auf, bei letzterer nur an 34 Prozent (siehe
nachstehende Tabelle):

Mittel aus
Sorte 'Robusta’ 1214 vier Sorten
Alter 1/1 1/2 T/l 172 141 1/2
Knoten pro Pflanze 51,4 T1.2 43,4 67,1 52,3 78,8
Knoten pro Im 28,1 25,8 26,6 19,6 291 23,8
Knoten mit Syllepsis (°/0) 53 44,6 14,4 34,2 10,5 37,9
sylleptische Aste pro Im 1,5 11,5 3,8 6,7 3,1 9,1
Pflanzenhohe (¢cm) 183 299 163 342 180 331
- (Mittelwerte (Mittelwerte
aus n = 25) aus n = 100)

Aus den Mittelwerten von vier Sorten (rechts in Tabelle) geht aber auch
sehr deutlich hervor, dass die Zahl der sylleptischen Aste mit der Wuchs-
kraft der Pflanzen zunimmt: Dank ihrem leistungsfahigeren, um ein Jahr
dlteren Wurzelsystem bildeten die !/2-Pflanzen einen um 84 Prozent lingeren
Jahrestrieb mit grosseren Internodien (22 Prozent weniger Knoten pro Jah-
restrieb) als die 1/i-Pflanzen. Die Zahl der Knoten mit sylleptischen Seiten-
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zweigen erhohte sich dabei um 27 Prozent, das heisst, die Langeneinheit Jah-
restrieb der 1/:-Pflanzen wies dreimal mehr sylleptische Zweige auf als bei
den 1/;-Pflanzen.

Die Ergebnisse dieses Pappelversuches, wie die Erscheinung der Syllepsis iiber-
haupt, stehen iibrigens im Widerspruch zu der sogenannten Wuchsstofftheorie der Api-
kaldominanz oder mindestens zu deren oft allzusehr verallgemeinerten Formulierung.
Danach miissten ndmlich besonders stark wachsende Triebspitzen auch eine besonders
ausgepragte Apikaldominanz besitzen, weil sie die grosste Menge der fiir die korrelati-
ven Hemmwirkungen massgebenden Phytohormone erzeugten. Offenbar ist aber der
ganze Hemmprozess sehr viel komplizierter und funktioniert nicht nur durch hohe
Wuchsstoffkonzentrationen, sondern auch durch eigentliche Hemmstoffe. Schliesslich
lasst sich der ganze Vorgang bei verholzten Achsen mit Ruhestadien auch nicht ohne
weiteres mit annuellen Krautpflanzen vergleichen, mit denen bisher hauptsichlich
experimentiert wurde.

Sylleptische und proleptische Triebe sind also beide gleicherweise «vor-
weggenommeny», der Unterschied liegt einzig in der Ruhephase, welche der
Prolepsis vorangeht. Allerdings kann mit der Verkiirzung dieser Ruhephase
der Unterschied immer undeutlicher werden, so dass eine Unterscheidung
ohne regelmassige Beobachtung des Verzweigungsverlaufes kaum mehr
moglich ist. Bei Prolepsis mit sehr kurzen Ruhestadien werden zudem oft
kaum richtige Knospenschuppen mehr angelegt, so dass die beiden Verzwei-
gungsarten schliesslich ineinander iiberzugehen scheinen. In der Literatur
werden daher etwa die beiden Arten vorweggenommener Triebe kurzerhand

als proleptisch bezeichnet.

3. Zur Deutung der Sekundirtriebe

Biologisch wiére die Augusttriebbildung nicht recht verstdndlich, wenn
wir sie allein im Zusammenhang mit unseren speziellen Klimaverhiltnissen
zu deuten versuchten. Nun ist aber ein diskontinuierliches, periodisch erfol-
gendes Liangenwachstum bei den Baumen eine allgemein verbreitete und von
den herrschenden Klimabedingungen scheinbar weitgehend unabhingige Er-
scheinung. Selbst bei den immergrinen Arten im extrem ausgeglichenen
Tageszeitenklima des immergriinen tropischen Regenwaldes stellen die kon-
tinuierlich wachsenden Arten gegeniiber den periodisch wachsenden eine
verschwindende Minderheit dar (Koriba, 1958; Simon, 1914). Dazu gehoren
etwa Palmen, Farnbdume, die Papaya und Mangrovenarten (Hallé und Olde-
man, 1970; Tomlinson und Gill, 1973). Manche der sogenannten dauernd
wachsenden Baumarten, zum Beispiel der Indische Gummibaum (Ficus ela-
stica), zeigen indessen nur in der Jugend ein unperiodisches Verhalten und
beginnen mit zunehmendem Alter ebenfalls Ruhephasen einzuschalten. Die
iiberwiegende Mehrheit jedoch weist ein ausgepragt artikuliertes Lzngen-
wachstum auf, wobei hdufig mehrere Wachstumsschiibe pro Jahr erfolgen.
Der neuweltliche Kautschukbaum (Hevea brasiliensis) etwa kann es bis auf
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Abbildung 2. Fohre mit nestartiger Hiufung proleptischer Austriebe. (Links: Gleich-
altriger prolepsisfreier Baum.)

8 Aktivitatsperioden bringen und auch bei tropischen Fohrenarten kdnnen
jahrlich noch bis zu 7 Schiibe auftreten. Durch kumulatives Langenwachs-
tum von mehreren Jahren bei gleichzeitiger Unterdriickung jeglicher Seiten-
astbildung infolge extremer Apikaldominanz kommen bei letzteren nicht sel-
ten unverzweigte Gipfeltriebe von 6 m und ausnahmsweise sogar von 12 m,
sogenannter «Foxtails», zustande (Tafel 1, Nummer 1).

Aus dem heutigen, umfangreichen Beobachtungsmaterial geht jedenfalls
hervor, dass Periodizitdt ein allgemeines Charakteristikum des Langen-
wachstums darstellt, wobei jedoch dahingestellt sei, ob diese dem kontinuier-
lichen Verlauf einfach wachstums- und stoffwechselphysiologisch iiberlegen
ist oder ob allfillige gemeinsame Vorfahren urspriinglich ein periodisches
Verhalten durch natiirliche Auslese an ein ebensolches Klima erworben
haben. Allerdings darf diese Periodizitat keineswegs als unabhangig von der
Umwelt gesehen werden. Das Wachstumsverhalten ist wohl genetisch fixiert,
aber Ausmass und zeitlicher Ablauf werden von verschiedenen Wachstums-
faktoren modifiziert, die oft nicht ohne weiteres erkennbar sind. Experimen-
tell ldasst sich die Bereitschaft der Vegetationspunkte zur Ruhe oder zum
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Weiterwachsen fast zu jedem Zeitpunkt auslosen. So konnte schon Klebs
(1914, 1915) zeigen, dass etwa ein tempordrer Nahrstoffmangel im Boder
oder ein bestimmtes Verhéltnis zwischen Assimilaten und Nahrstoffen als
Ursache fiir ein periodisches Verhalten in Frage kommen.

Aus dem allgemeinen Charakter der Erscheinung diirfen wir jedenfalls
folgern, dass die Augusttriebbildung bei unseren Baumarten nicht als Ano-
malie etwa im Sinne einer krankhaften Triebsucht zu deuten ist, sondern
cher als Rest eines vererbten Wuchsverhaltens, das sich allerdings unter den
gegenwartigen Bedingungen fiir den Baum selbst nicht selten auch nachteilig
auswirkt (sieche unten). Fiir eine atavistische Deutung des Phanomens spricht
vor allem auch die Tatsache, dass die Augusttriebbildung hauptsichlich oder
sogar ausschliesslich im Jugendstadium auftritt. Fiir eine Ableitung von
einem urspriinglich an giinstigere Klimaverhiltnisse angepassten Wachs-
tumsverhalten spricht ferner die bereits erwidhnte geringe Neigung zur Pro-
lepsis unter ungiinstigeren Klimabedingungen wie zum Beispiel im Gebirge,
was zweifellos ein Ergebnis der natiirlichen Selektion darstellt, da starke
Augusttriebbildung hier nur von Nachteil wire. Einer radikalen Selektion
entzieht sich das Merkmal allerdings wegen seiner relativ geringen Expressi-
vitdt, welche aber ihrerseits wiederum vorteilhaft sein kann zur optimalen
Ausniitzung unterschiedlicher Standorte. So konnte zum Beispiel Burger
(1926) zeigen, dass das Hauptwachstum der Buchen und Eichen auf dem
Adlisberg (670 m ii. M.) bei Ziirich auf dem Maitrieb beruht, im Gebiet des
klimatisch giinstiger gelegenen Noville (380 m ii. M.) am Genfersee dagegen
auf dem Augusttrieb.

Schliesslich ldsst sich auch die Syllepsis durch Ableitung von den all-
gemeineren Verhiltnissen in warmen Klimaten besser verstehen. In den Tro-
pen ist die sylleptische Bildung von Seitentrieben nicht nur bei den Baum-
arten mit kontinuierlichem LZngenwachstum, sondern auch bei schubweise
wachsenden Arten ausserordentlich verbreitet und vielfach iiberhaupt die
einzige Art der Verzweigung. IThre Haufigkeit nimmt indessen mit Entfer-
nung vom tropisch-subtropischen Klima deutlich ab. In der warmtemperier-
ten Region Nordamerikas zum Beispiel ist die Syllepsis neben der reguldren
Verzweigung noch durchaus typisch etwa fiir den Tulpenbaum (Lirioden-
dron tulipifera) und den Amberbaum (Liquidambar styraciflua). In unseren
Breiten hingegen ist sie weitgehend beschrankt auf die Jugendstadien ver-
schiedener Baumarten bzw. deren besonders wiichsige Triebe.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, dass eine vergleichende Be-
trachtung der Sekundirtriebbildung die Auffassung bestarkt, wonach Prolep-
sis und Syllepsis weniger spezifische Verhaltensweisen bestimmter Baum-
arten sind als vielmehr Wachstumsdusserungen allgemeinen Charakters.
Welche Umweltbedingungen aber die eine oder andere Verhaltensweise be-
giinstigen, ist eine Frage der spezifischen genetischen Konstitution.
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4. Die Prolepsis-Typen der Douglasie

Unter unseren Klimabedingungen wird die biologische Zweckmassigkeit
der Augusttriebbildung nicht selten in Frage gestellt. Es kann dadurch wohl
ein zusatzlicher Langenzuwachs gewonnen werden, doch ist sie ebensooft
mit eindeutigen Nachteilen fiir den Baum selbst und damit auch fiir die
Waldwirtschaft verbunden. Bei sehr spéater Prolepsis konnen die noch nicht
voll ausgereiften Spittriebe etwa durch Friihfroste geschadigt oder abgetotet
werden, was indessen vor allem bei schlecht gewdhlter Anbaulage der Fall
sein kann. Viel haufiger fiihrt die Augusttriebbildung dagegen zu tiefgreifen-
den und lange nachwirkenden Storungen des architektonischen Aufbaus des
jungen Baumes durch Zwiesel-, Kandelaber- oder Besenwuchs sowie Schaft-
kriimmungen infolge wiederholten Ersatzes des Leittriebes durch dominant
werdende proleptische Seitenzweige. Mit Recht wird daher die Augusttrieb-
bildung in forstlicher Sicht als recht fragwiirdige Erscheinung und vorwie-
gend negativ beurteilt. Von praktischer Bedeutung ist sie in unserem Gebiet
etwa bei der Fichte (Leibundgut, 1955), Fohre (Kunz, 1953; Schliiter, 1956;
Schmidt, 1940), Larche (Burger, 1944; Leibundgut und Kunz, 1952) und
Buche (Péter-Contesse, 1958), insbesondere aber bei der Douglasie, iiber
deren spezifisches Verhalten nachstehend einige Beobachtungen aus den
Jahren 1973 und 1974 mitgeteilt werden.

Als erstes Objekt diente uns eine Baumschule bei Althdusern AG der
Firma H. und K. Walder (Riehen' bei Basel), wo einige hunderttausend ver-
schulter Douglasien aus Absaaten der bekannten siiddeutschen Anbauten bei
Kandern (Wiirttemberg) nachgezogen wurden. Die Auszdhlung im Spat-
herbst 1973 von 1300 dreijdhrigen Pflanzen auf dem etwas erhOohten bzw.
schwach geneigten Teil der auf 460 m ii. M. gelegenen Fldache ergab einen
mit 86 Prozent sehr hohen Anteil an proleptischen Individuen, was zweifel-
los auf die Giite des alten Kulturbodens und die volle Belichtung im offenen
Gelande zuriickzufiihren ist. In der leicht muldenartig vertieften und fast
standig etwas vernidssten Partie betrug die Augusttriebbildung der hier auch
sehr viel kleineren Pflanzen dagegen nur 10 bis 15 Prozent, was den eminen-
ten Einfluss des Bodens auf die Auslosung der Prolepsis sehr deutlich
demonstriert.

Als proleptische Pflanzen wurden nur solche mit terminaler oder axilla-
rer Prolepsis der Hauptachse taxiert. Nicht beriicksichtigt wurden dagegen
alle diejenigen Pflanzen, bei denen lediglich Seitenzweige proleptische Triebe
bildeten. Je nachdem, ob nun die Endknospe der Hauptachse oder nur deren
Quirlknospen oder beide gleichzeitig proleptische Triebe erzeugten, wurden
die drei folgenden Prolepsis-Typen unterschieden und den nicht prolepti-
schen Individuen gegeniibergestellt:

Typ 0: ohne Prolepsis, das heisst nur mit Maitrieb (Tafel 2, Nummer 6).
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Typ 1: terminale Prolepsis, das heisst, nur die Endknospe des diesjahrigen
Maitriebes bildet einen (unverzweigten) Augusttrieb (Tafel 2, Num-
mer 4).

Typ 2: axilldire Prolepsis, das heisst, nur Seitenknospen des diesjdhrigen
Maitriebes bilden Augusttriebe. Meist treiben dabei nur die in 1 bis
3 Scheinquirlen angeordneten obersten Seitenknospen (= Quirl-
knospen) aus (Tafel 2, Nummer 1 bis 3).

Typ 3: terminale und axilldre Prolepsis, das heisst Typen 1 und 2 kombi-
niert.(Tafel 2, Nummer 5).

In seiner ausfiihrlichen Untersuchung an zwei- bis vierjdhrigen Douglasien
auf verschiedenen, iiber ganz Frankreich verteilten Kulturflaichen ist iibri-
gens de Champs (1971) zu einer dhnlichen Ausscheidung von Prolepsis-
Typen gelangt, welche zudem eine vergleichbare relative Haufigkeit wie in
unserem Fall aufweisen:

Typ 1: 5 Prozent (de Champs: 18 Prozent)
Typ 2: 13 Prozent (de Champs: 17 Prozent)
Typ 3: 82 Prozent (de Champs: 65 Prozent)

Nach Abschluss des Augusttriebes im September 1973 wurden unter den
Prolepsis-Typen 2 und 3 und von Typ 0 je 50 gutentwickelte und gleichmaés-
sig beastete Pflanzen aus den optimal belichteten Randreihen der Verschul-
beete vermessen. (Vom schwichstvertretenen Typ 1 sind infolge eines Miss-
geschickes leider nur die Messergebnisse von 16 Pflanzen verfiigbar.) Die
Gesamthohe der dreijahrigen Pflanzen zeigt erwartungsgemiss, dass die
Pflanzen mit terminaler Prolepsis (Typen 1 und 3) gegen 30 Prozent (de
Champs: 20 bis 30 Prozent) hoher sind als solche ohne Prolepsis (Typ 0):

Typ 0: 62,3 + 1,08 cm
Typ 1: 81,2 + 2,61 ¢m
Typ3: 79,2 + 1,91 cm

Dass dieser Vorsprung des Lingenwachstums aber nicht etwa auf einer
allgemein besseren Wiichsigkeit der proleptischen Pflanzen beruht, sondern
allein auf dem zusitzlichen zweiten Hohentrieb, zeigen die nur axillire Pro-
lepsis bildenden Pflanzen vom Typ 2 mit der durchschnittlichen Hohe von
58,6 + 1,38 cm. Dieser Typ lieferte also sogar um 3,7 cm signifikant klei-
nere Pflanzen als der Typ 0. Dieser Unterschied kommt dadurch zustande,
dass namlich die Pflanzen aller Prolepsis-Typen einen durchschnittlich kiir-
zeren Maitrieb bilden als die prolepsisfreien Pflanzen:

Typ 0: 34,8 + 0,92 cm
Typ 1: 31,5 £ 1,78 cm
Typ 2: 28,6 + 1,75em
Typ 3: 30,2 + 0,99 cm
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Dabei sind die Unterschiede zwischen Typ O einerseits und den Typen 2
und 3 anderseits stark bzw. sehr stark gesichert (fiir Typ 1 nicht berechnet).
Das Maitriebdefizit bei den proleptischen Typen kann also nur durch termi-
nale Prolepsis ausgeglichen bzw. iiberkompensiert werden. Bei ausschliess-
lich axilldrer Prolepsis ist das jedoch nur moglich, wenn es einem der Quirl-

triebe gelingt, eine dominante Position zu erlangen und einen Ersatzgipfel zu
bilden.

Ob das schwichere Maitriebwachstum einfach als Ausdruck der Prolep-
sisveranlagung zu werten ist oder ob die Entscheidung zur Realisierung der
Prolepsis dagegen erst aufgrund eines bestimmten Maitriebergebnisses gefllt
wird, kann aus der vorliegenden Untersuchung nicht hervorgehen. Im iibri-
gen darf dieser Sachverhalt bei der Douglasie nicht verallgemeinert werden,
denn zum Beispiel bei Fohren hat Schmidt (1940) beobachtet, dass die
Linge des Maitriebes mit der Neigung zur Augusttriebbildung zunimmt!

Die terminale Prolepsis erreichte bei den Typen 1 und 3 praktisch die
gleiche Lange und betrug gut drei Viertel des Maitriebes:

Typ 1: 24,7 + 1,11 cm (= 78 Prozent des Maitriebes)
Typ 3: 23,2 + 0,61 cm (= 77 Prozent des Maitriebes)

Die Mehrleistung des gesamten jdhrlichen Langenwachstums 1973
gegeniiber Typ O betrug daher in diesen beiden Fillen 38 bzw. 35 Prozent.
Waihrend hier also der Prolepsis-Typ kaum einen Einfluss auf die Grosse der
terminalen Prolepsis ausiibt, besteht ein betrachtlicher Unterschied zwischen
den Typen 2 und 3 in der Grosse der axillaren Prolepsis. Wo gleichzeitig ter-
minale und axilldre Prolepsis auftrat (Typ 3), waren die proleptischen Quirl-
triebe durchschnittlich um 40 Prozent kiirzer als beim Typ 2 mit ausschliess-
lich axillarer Prolepsis, wobei der Unterschied sehr stark gesichert ist:

Typ 2: 21,38 £+ 0,58 cm (maximal 32 cm)
Typ 3: 12,91 £+ 0,41 cm (maximal 20 cm)

-Durch apikale Dominanz der terminalen Prolepsis beim Typ 3 wird also
die axillare in ihrem Langenwachstum stark gehemmt, wenn auch nicht voll-
standig unterdriickt wie beim Typ 1. Da sich bei Typ 2 in zahlreichen Fillen
einer der proleptischen Quirltriebe durchzusetzen und aufzurichten vermag
und einen Ersatzgipfel bildet, iibertrifft der gesamte jahrliche Langenzu-
wachs trotz dem Maitriebdefizit schliesslich doch denjenigen von Typ 0. Die
axillare Prolepsis von Typ 2 ist namlich nur um durchschnittlich 1,8 cm
(signifikant) kleiner als die terminale von Typ 3, und beide erreichen @hn-
liche maximale Langen (32 cm bzw. 31 cm). In einer Kultur von siebenjéahri-
gen Douglasien im Lehrwald der ETH (680 m ii. M.) ergaben weitere
24 Stichproben der Prolepsis-Typen 2 und 3 ebenfalls dhnliche Mittelwerte:

Typ 2: axilldre Prolepsis: 20,4 cm
Typ 3: terminale Prolepsis: 20,9 cm
axillare Prolepsis: 15,6 cm

226



Zusiatzlich zu den Untersuchungen in der Baumschule Althdusern wur-
den entsprechende Erhebungen auch in einer natiirlichen, vier- bis zehnjihri-
gen Douglasien-Verjiingung in einem Wald der Biirgergemeinde Bozingen
(bei Biel), am Bozingerberg auf 600 m ii. M. durchgefiihrt. Der Mutter-
bestand unbekannter Provenienz wurde 1889 begriindet. Der Anteil prolep-
tisch ausgetriebener Individuen betrug hier zum Beispiel fiir die 1 bis 2 m
hohen Pflanzen bloss 45 Prozent (Althdusern: 86 Prozent), was im wesent-
lichen auf die ganz anderen Bodenverhiltnisse auf Kalkunterlage und den
am Rand des Altbestandes verringerten Lichtgenuss zuriickzufiihren sein
wird. Die relative Haufigkeit der drei unterschiedenen Prolepsis-Typen zeigt
mindestens die gleiche Rangordnung, bei ebenfalls deutlichem Uberwiegen
des Typs 3 (Typ 1: 15 Prozent, Typ 2: 36 Prozent, Typ 3: 49 Prozent). Der
in der Fldache Althausern festgestellte bemerkenswerte Zusammenhang zwi-
schen Maitrieblange und Prolepsis trat hier noch ausgeprédgter in Erschei-
nung, indem die Linge des Maitriebes der proleptischen Typen 1, 2 und 3
durchschnittlich nur 72 Prozent des Maitriebes der prolepsisfreien Pflanzen
vom Typ 0 erreichte (Althdusern: 87 Prozent).

Durch die schubartige Ausbildung des Maitriebes, kombiniert mit einer
ausgepragten Tendenz zur Augusttriebbildung, stellt die Douglasie ein typi-
sches Beispiel einer Baumart vom Eichentyp dar. Uberraschenderweise fan-
den sich jedoch unter den zahlreichen Pflanzen in der Baumschule Althdu-
sern auch einzelne Individuen mit einem vollig abweichenden Wuchsverhal-
ten. Diese Pflanzen begannen im Frithjahr wohl mit den iibrigen auszutrei-
ben, ihr Langenwachstum hielt jedoch in der Folge ununterbrochen bis in
den Herbst hinein an, wie das sonst nur fiir Baumarten des extremen Pappel-
typs charakteristisch ist. Diese als Sondertyp 4 ausgeschiedenen Pflanzen
(insgesamt 26 Individuen) erreichten denn auch sowohl den hochsten durch-
schnittlichen Jahreszuwachs 1973 als auch die absolut grossten Einzellei-
stungen:

durchschnittlicher grosste
Lingenzuwachs Einzelleistung
Typ 0 35 cm 49 cm
Typ 1 56 cm 69 cm
Typ 2* 50 cm 64 cm
Typ 3 53 cm 74 cm
Typ 4 74 cm 92 cm

* Maitrieb + aufrechte axillare Prolepsis.

Von den insgesamt 26 Pflanzen besassen die drei mit dem grossten Lén-
genwachstum vollig unverzweigte Jahrestriebe (= Typ 4 A; siehe Tafel 2,
Nummer 8), wihrend die restlichen 23 Pflanzen zwischen 14 und 34 syllepti-
sche Seitenzweige bildeten (= Typ 4 B; siehe Tafel 2, Nummer 7). Dabei
legten zwar beide Typen praktisch gleich viele Seitenknospen pro 10 cm
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Trieblange an (Typ4 A: 4,8, Typ4 B: 4,6), aber bei letzterem trieben
70 Prozent derselben sylleptisch aus, wihrend bei ersterem wohl infolge
extrem starker Apikaldominanz samtliche Seitenknospen ruhend blieben.
Die Lange dieser Trieblein nahm spitzenwirts ab, wobei die auffallend
schlanke Triebspitze auf einer Liange von 8 bis 17 cm stets astfrei blieb,
ebenso die erste Halfte des untersten Triebdrittels. Wie eine Auszahlung
zweier besonders repriasentativer Pflanzen ergab, stehen dabei die Knospen
am mittleren Triebdrittel am dichtesten:

Triebdrittel Seitentriebe Ldnge
Pflanze oberes 9 1— 6,5 cm
Nummer 6 mittleres 18 5— 9,5cm

unteres 6 6—10 cm
Pflanze oberes 8 1— 6,5 cm
Nummer 7 mittleres 12 4—10,5 cm

unteres 8 8—12 cm

Bei diesem Typ hielt das Langenwachstum bis in die zweite September-
hilfte an, wahrend Typ 4 A etwa 3 Wochen friiher abschloss.

Das Vorkommen von Individuen mit dem charakteristischen Wuchsver-
halten des Pappeltyps bei einer Baumart wie der Douglasie zeigt auch hier
deutlich, dass biologische Typenbildungen und Zuordnungen eben nicht
mehr als statistische Zusammenfassungen bestimmter Haufungsweisen sein
konnen und stets «cum grano salis» zu bewerten sind. So hat schon Burger
(1926) festgestellt, dass zum Beispiel der Bergahorn sein jahrliches Lingen-
wachstum bald schubweise und bald kontinuierlich vollzieht und dass ferner
verschiedene Baumarten vom Pappeltyp, wie Birken, Erlen, Hagebuchen
und selbst Pappeln, insofern auch Ubergdnge zum Eichentyp andeuten, als
sie zur Zeit der Sommerruhepause von Eiche und Buche eine deutliche Sen-
kung des Langenzuwachses aufweisen konnen.

Durch ihr weit tiberdurchschnittliches Wachstum erscheinen die Pflanzen
vom Typ 4 natiirlich besonders interessant fiir eine Ausleseziichtung auf
Wiichsigkeit. Es wurden daher im Herbst 1973 12 Pflanzen in einen Ver-
suchsgarten zur weiteren Beobachtung verpflanzt. Im folgenden Sommer er-
gab sich jedoch ein vdllig normaler Wachstumsverlauf mit Abschluss des
Maitriebes um Mitte Juni, wobei das Wachstum wohl infolge des «Pflanz-
schocks» nur massig ausfiel. Anscheinend wird also auch dieses ungewohn-
liche Wuchsverhalten in dhnlich starkem Ausmass von bestimmten Umwelt-
faktoren geprigt wie die Prolepsis.
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5. Prolepsis und Pflanzenqualitat

Von praktischer Bedeutung ist nun vor allem die Bewertung der ver-
schiedenen Prolepsis-Typen im Hinblick auf eine Verminderung der Pflan-
zenqualitdt durch Storung der Baumstruktur und durch iibermissige Astig-
keit. Vor allem letzteres wird bekanntlich als hdufigster Fehler der Douglasie
angesehen, denn die Voraussetzung fiir ihre Eignung als Sagholz sind Aste
in eindeutigen, einfachen Quirlen sowie lange Internodien zwischen densel-
ben. Im natiirlichen Areal der Douglasie titige Spezialisten sind immer wie-
der iiberrascht iiber die Wiichsigkeit dieser Baumart in einzelnen schweizeri-
schen Anbauten (zum Beispiel EAFV-Kontrollfliche «Schlittenried» mit
einem Zuwachs von iiber 25 m3 pro Hektare und Jahr), welche Leistungs-
vergleiche mit guten amerikanischen und kanadischen Bestinden durchaus
aushalten wiirden. Beanstandet wird dagegen durchweg die Vielastigkeit in
allen unseren Altbestinden unbekannter Herkunft. Nach Ansicht von Prof.
Dr. O. Sziklai (Vancouver, Kanada) anldsslich verschiedener Besichtigungen
in hiesigen Anbaufldachen sollen dabei die hidufigen, knapp iibereinander ste-
henden «Doppeldste» sowie die wiederholten leichten Knickungen derselben
besonders typische Kennzeichen einer zwar wiichsigen, aber qualitativ uner-
wiinschten «Rasse» darstellen. Aufgrund unserer Beobachtungen stehen
diese Merkmale indessen in direktem Zusammenhang mit einer starken Pro-
lepsis-Veranlagung. Zwar liegt eine gewisse klinale Variation der Prolepsis-
Neigung tatsdchlich vor, wie neuerdings zum Beispiel Driscoll (1973) bei
Samlingen nachgewiesen hat, wobei die Prolepsis eine starke negative Korre-
lation mit der Meereshohe und dem Breitengrad ergab. Auch zwischen
Kiisten- und Inlandherkiinften sollen signifikante Unterschiede in der Pro-
lepsis-Frequenz bestehen. Doch sind bisher unseres Wissens keine, auch
unter optimalen Bedingungen vollig prolepsisfreie natiirliche Populationen
innerhalb der «griinen» Douglasie nachgewiesen worden. Bei den etwa als
«caesia»- und «glauca»-Formen bezeichneten Populationen des gebirgigen
Inlandes dagegen sollen Augusttriebe kaum vorkommen (Gohre, 1958).
Ohne zwar dieser Frage im einzelnen nachgegangen zu sein, war iibrigens
auch in unseren drei Fldchen ein iiberwiegender Prolepsis-Anteil bei den
etwas gelblich-griin benadelten Pflanzen festzustellen, wiahrend die mehr
blaulich-griin benadelten hdufiger dem Typ 0 angehorten.

Wie an jiingeren Exemplaren leicht feststellbar ist, liegt die Ursache der
erwahnten Knickungen und wellenférmigen Kriimmungen der Aste, auf wel-
che auch Gohre (1958) hinweist, in den kurzen, aber praktisch alljahrlich
auftretenden proleptischen Verldngerungen der Aste. Diese proleptischen
Zwischenglieder wirken gewissermassen wie kleine Gelenke, durch welche
jeweils das neue Aststiick etwas von der Achsenrichtung des zuletztgebilde-
ten abgelenkt wird. Die starkeren, jedoch selteneren Knickungen dagegen
entstehen dadurch, dass die Endknospe inaktiv wird und die Fortsetzung des
Astes iiber proleptische oder reguldre Seitentriebe sympodial erfolgt. Termi-
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nale (und auch axillire) Prolepsis an Seitendsten braucht iibrigens keines-
wegs gleichzeitig mit Prolepsis der Hauptachse aufzutreten, denn die Aste
konnen in dieser Hinsicht eine Art «Eigenleben» fiihren. Die auf die Aste
beschrankte proleptische Triebbildung weist aber stets auf eine grundsitz-
liche Neigung zur Prolepsis des betreffenden Individuums hin, welche sich
zu gegebener Zeit auch als Prolepsis der Hauptachse manifestieren kann.

Schlechte natiirliche Reinigung ist nun einmal eine spezifische Eigen-
schaft der Douglasie, die sich nur durch sehr dichten Stand einigermassen
verbessern lasst, wodurch aber nicht nur die Schiitte begiinstigt, sondern vor
allem auch die potentielle Raschwiichsigkeit unausgeniitzt wiirde. Wegen
ihrer Raschwiichsigkeit ist die Douglasie aber als Fremdldnderin bei uns
iiberhaupt interessant! Abgesehen von dieser spezifischen Neigung zur Astig-
keit lasst sich aber ein iibermissiger Astreichtum, wie er in unseren Anbau-
ten als Hauptfehler in Erscheinung tritt, leicht sowohl auf die zusitzliche
Einschaltung proleptischer Hauptachsenglieder als auch auf Besonderheiten
des Knospenbesatzes zuriickfithren. Die Hauptaste entstehen in jedem Fall
aus den am Ende des Gipfeltriebes in 1 bis 2 dicht iibereinanderstehenden
Krinzen angeordneten (unechten) Quirlknospen, wobei der oberste Kranz in
der Regel 3 (bis 4)) Quirlknospen umfasst. Die zwei unteren enthalten meist
weniger Knospen. Je nach Vitalitat des Gipfeltriebes kdnnen hier also bis zu
9 Aste entstehen (im Mittel 5 bis 6), wobei diese sich spiter im Verlaufe des
Dickenwachstums zu einem einzigen Quirl zusammenfiigen.

Unser Typ O und die Prolepsis-Typen 2 und 3 im Versuchsfeld Althdu-
sern unterschieden sich nicht signifikant in der Zahl dieser Quirlknospen,
wohl aber hinsichtlich deren weiteren Entwicklung. Beim Typ O trieben die
Quirlknospen zu 94 Prozent (regulédr) aus, bei Typ 3 zu 86 Prozent (prolep-
tisch) und bei Typ 2 nur zu 50 Prozent (proleptisch). Typ 1 aber verhielt sich
insofern verschieden, als er signifikant weniger Quirlknospen (Q-Kn) auf-
wies, welche zu 90 Prozent (reguldr) austrieben:

Typ0 Typ 1 Typ 2 Typ3

Q-Kn
am Maitrieb 3,02 + 0,132 1,81 + 0,310 2,90 + 0,159 2,72 + 0,166
Q-Kn

am Augusttriecb — 1,75 + 0,296 — 2,33 T+ 0.235

Daraus folgt, dass die Prolepsis jedenfalls die Astzahl je Astquirl nicht
erhoht, sondern dieselbe im Vergleich zu prolepsisfreien Pflanzen sogar
etwas reduziert.

Anders liegen die Verhiltnisse jedoch bei den iibrigen, ldngs dem Trieb
angeordneten Seitenknospen. Zunichst sind sie nie ganz gleichmassig ver-
teilt, sondern etwas gruppiert und zudem auch stets kleiner als die Quirl-
knospen. Am Maitrieb ist ihre Entwicklung deutlich spitzenwérts gefordert
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(Akrotonie). An der Triebbasis selbst finden sich entweder iiberhaupt keine
Knospen mehr oder dann nur einige winzige, quirlartig angeordnete, dornen-
spitze «Kegelchen», welche nicht weiter entwicklungsfahig sind oder hoch-
stens 2 bis 3 cm lange, kurzlebige Trieblein bilden. Grossere, langlebige
Aste vermogen sich nur aus den Seitenknospen des obersten Triebdrittels zu
bilden, wo sie dann gemeinsam mit den eigentlichen Quirlasten einen erwei-
terten Astquirl formieren. Ganz anders jedoch bei den endstindigen August-
trieben: Im untersten Triebdrittel finden sich hier regelméssig mehrere nahe
beisammenstehende, besonders kriftig entwickelte (!) Seitenknospen
(Tafel 3, Nummer 4), aus denen sich regulédr ein Kranz dhnlich vitaler Aste
zu bilden vermag wie aus den terminalen Quirlknospen. Die gestorte Akroto-
nie hat nun zur Folge, dass bei den Prolepsis-Typen 1 und 3 hier nochmals
ein zusitzlicher Astquirl entsteht, nachdem diese beiden Typen durch die
Aufgliederung ihres Jahrestriebes in Mai- und Augusttrieb ohnehin bereits
einen Astquirl mehr aufweisen als Typ 0. (Ubrigens konnen auch besonders
kriftige proleptische Quirltriebe des Typs 2 einzelne stark entwickelte Basal-
knospen aufweisen, was zum selben Ergebnis fiihrt, falls diese Triebe zu
Ersatzgipfeln werden.) Ein Vergleich des theoretischen Astbildungsverlaufes
an einem einjdhrigen Endtrieb der Typen 0, 1 und 3, zum Beispiel innerhalb

Tafel 1
Abbildung 1. Foxtailbildung bei Pinus caribaea.
Abbildung 2. Augusttriebe bei Picea omorica.

Abbildung 3. Leittriebwechsel bei der Douglasie. Der ehemalige Gipfel (Pfeil) wachst
als Steilast ein.

Abbildung 4. Proleptische Triebe bei Pinus canariensis mit primaren (weissen) Einzel-
nadeln. (Die dunkleren Kurztrieb-Nadeln stehen zu dritt.)

Tafel 2

Prolepsis-Typen bei der Douglasie:

Abbildung 1—3. Typ 2 mit 2, 3 und 6 proleptischen Seitentrieben. (Endknospe ruhend.)
Abbildung 4. Typ 1 mit terminaler Prolepsis. (Pfeil: Grenze Maitrieb/Augusttrieb.)
Abbildung 5. Typ 3 mit terminaler und axillarer Prolepsis.

Abbildung 6. Typ 0 (ohne Prolepsis).

Abbildung 7. Sondertyp 4B mit sylleptischen Seitentrieben.

Abbildung 8. Sondertyp 4A mit vollstindig unterdriickter Verzweigung.

Tafel 3 :
Abbildung 1. Douglasie (Typ 0) aus Naturverjiingung mit idealer Beastung.

Abbildung 2. Nestartige Astquirlhdufung -infolge Prolepsis bei einer Douglas1e aus
Naturverjiingung.

Abbildung 3. Ersatz des diesjahrigen reguldren Gipfeltriebes (Pfeil) durch einen pro-
leptischen Seitentrieb vom Vorjahr (Douglasie).

Abbildung 4. Douglasie vom Typ 3 aus Naturverjiingung. (Pfeil: Grosse basale Seiten-
knospen des proleptischen Gipfeltriebes.)
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1973 1974

+ EKn ruhend; 4 laterale
Augusttriebe.

H. T3
H. 74: EKn-Trieb (Gi) noch aufrecht,
aber iiberwachsen.

Linge: 32 (27+5) cm.

Seitentrieb (A) vollsténdig
aufgerichtet und dominant.
Linge: 63 (17+44+2) cm.

: EKn ruhend; 5 laterale August-
triebe.

H. 73
H. 74: EKn-Trieb (Gi) etwas abgedringt
und iiberwachsen.

Linge: 50 (30+20) cm.

Seitentrieb (A) stark aufge-
richtet.

Linge: 71 (15+31+25) cm.

H. 73: EKn ruhend; 1 lateraler August-
trieb.

H. T4: EKn-Trieb (Gi) noch aufrecht,
aber iiberwachsen,

Liange: 42 cm.

Seitentrieb (A) vollstindig
aufgerichtet.

o .

: : 51 (14437) cm.
— Lénge ( )

Ié?

: EKn ruhend; 3 laterale August-
triebe, wovon einer (A) auf-
recht.

:

EKn-Trieb (Gi) abgedringt und
iiberwachsen.

Lénge: 31 (26+5) cm.

Seitentrieb (A) vollstindig
aufrecht und dominant.

Lénge: 67 (25+43349) cm.

H. 73: EKn-Maitrieb (Gi) aufrecht,L:54cm

2 aufrechte Seitentriebe (4,B)
aus vorjéhrigen lateralen August-
trieben. L (A): 76 (17+59) cm.

L (8): 55 (18+37) cm.

H. 74: EKn-Trieb (Gi) abgedringt, aber
noch vital. Linge: 91 (54+37) cm.

Seitentrieb (A) vollst. aufger.
u. dominant. L:109 (17+59+33) cm.

Seitentrieb (B) abgedringt.




zweier Vegetationsperioden, ergabe demnach im Herbst des zweiten Jahres
fiir Typ O zwei Astquirle, fiir Typ 1 vier und fiir Typ 3 fiinf, falls derselbe
Prolepsis-Typ auch im zweiten Jahr beibehalten wird (siehe Darstellung 1).

Abgesehen von diesen basalen Seitenknospen an den terminalen Augusttrieben
spielen die iibrigen Seitenknospen im Hinblick auf Vielastigkeit eine eher untergeord-
nete Rolle, obwohl auch deutliche Unterschiede in der Knospenzahl bestehen. Zum
Beispiel zeigt ein Vergleich der Seitenknospen von Typ 0 mit Typ 3 als hidufigstem Pro-
lepsistyp, dass zwar der Maitrieb vom Typ 3 absolut und auch pro 10 cm Triebldnge
signifikant weniger Seitenknospen besitzt als derjenige von Typ 0. Sein Augusttrieb
jedoch weist (signifikant) wesentlich mehr Knospen auf als sein Maitrieb und auch als
der Maitrieb von Typ 0, so dass sein gesamter Jahrestrieb schliesslich auch knospenrei-
cher ausfallt als beim Typ 0:

Anzahl Seitenknospen an den verschiedenen Trieben

Typ0 Typ 3

(n = 50) (n = 50)
am Maitrieb 11,30 + 0,389 8,46 + 0,393
am Augusttrieb 8,98 + 0,336
am ganzen Jahrestrieb 11,30 £ 0,389 17,43 £ 0,517
pro 10 cm Maitrieb 3,25 £ 0,147 2,86 + 0,131
pro 10 cm Augusttrieb 3,91 £ 0,127
pro 10 cm Jahrestrieb 3,25 + 0,147 3,27 + 0,183

Auf 10 cm Jahrestrieb umgerechnet, wiirden allerdings beide Typen etwa gleich
viele Seitenknospen besitzen. Nun kommt allein der Knospenzahl hinsichtlich Viel-
astigkeit aber eine geringere Bedeutung zu als etwa der Grosse und Qualitdt der Knos-
pen, wie ja die Basalknospen am Augusttrieb deutlich gezeigt haben.

Im Hinblick auf Vielastigkeit in Form von mehrfachen Astquirlen oder
«Doppelasten» miissen die Prolepsis-Typen 1 und vor allem 3 als besonders
schidlich gelten. Dabei ist letzterer infolge seiner iiberwiegenden Hiufigkeit
(Althdusern: 82 Prozent, de Champs [1971]: 65 Prozent, Bozingerberg:
49 Prozent) und seines symmetrischen Verzweigungsmusters als Normalfall
der Prolepsisbildung bei der Douglasie abzusehen. Die Typen 1 und vor
allem 2 sind dagegen offensichtlich das Ergebnis einer inneren (korrelati-
ven?) Storung, welche die vollstindige und konsequente Realisierung der
Prolepsis durch Hemmung der End- bzw. Quirlknospen verhindert. Darauf
weist bei Typ 2 speziell die fiir proleptische Pflanzen charakteristische Aus-
bildung des Maitriebes, welcher sowohl kiirzer als auch knospenédrmer ist als
bei nichtproleptischen Pflanzen. Demnach miisste die Prolepsis bereits im
Friihjahr «geplant» gewesen sein, aber sie konnte im Herbst aus irgendwel-
chen Griinden nicht konsequent zu Ende gefiihrt werden.

Angenommen, der jeweilige Prolepsis-Typ werde beibehalten und die

proleptischen Triebe vermogen vor den ersten Frosten auszureifen, waren
die Typen 1 und 3 also «nur» durch die Vermehrung der Aste als schidlich

Darstellung 2
Beispiele des Leittriecbwechsels bei siebenjahrigen Douglasien vom Prolepsis-Typ 2
(Signaturen siehe Darstellung 1).
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zu erachten, nicht jedoch durch Achsendeformationen. In dieser Bezichung
stellt nun Typ 2 (und gewisse Varianten von Typ 3 mit ungeniigender Domi-
nanz des proleptischen Gipfeltriebes) die grosste Gefahrdung dar, weil er
stets zu einem Leittriebwechsel fiihrt, also mindestens eine Stammkriimmung
mit eingewachsenem Steilast (= ehemaliger Gipfel) zur Folge hat. Kompli-
kationen beim Leittriebwechsel jedoch fiihren mindestens voriibergehend
fast unweigerlich zu Kandelaberbildung, Zwiesel- oder gar Besenwuchs. In
der erwdhnten Douglasienkultur «Libisegg» im Lehrwald der ETH wurden
1973 und 1974 an 30 proleptischen Pflanzen die Entstehung und Entwick-
lung solcher Achsendeformationen verfolgt. In Darstellung 2 sind fiinf Varian-
ten einer durch Typ 2 besonders haufig verursachten Situation skizziert. Da-
bei verfiigen die proleptischen Seitentriebe des Vorjahres jeweils bei der
niachsten Maitriebbildung von vornherein iiber einen Vorsprung gegeniiber
dem neuen Gipfeltrieb, welcher dadurch seine Apikaldominanz einbiisst und
dem vitaleren Seitentrieb seine Position iiberlassen muss. Durch korrelative
Wuchsbeeinflussung beginnt dieser nun seinerseits, den ehemaligen Gipfel zu
epinastischem Wachstum zu veranlassen und dadurch aus seiner orthotropen
Lage abzudrangen, so dass dieser schliesslich als langlebiger und die Schaft-
qualitdt beeintrachtigender Steilast einwichst (siehe auch Tafel 1, Num-
mer 3). Je ldnger dieser Wettbewerb um die Gipfelposition anhilt und je
ofter sich ein Leittriecbwechsel wiederholt, um so nachhaltiger und schwer-
wiegender sind auch die dadurch verursachten Achsendeformationen.

6. Folgerungen

Die Beurteilung der verschiedenen Prolepsis-Typen hinsichtlich ihrer
Schiadlichkeit wird dadurch erheblich erschwert, dass bei ein und demselben
Individuum nicht alljahrlich der gleiche Typ aufzutreten braucht. Nach de
Champs’ (1971) Auszidhlungen bilden sogar nur knapp 13 Prozent der Pflan-
zen im ndchsten Jahr wieder denselben Prolepsis-Typ aus. Eine Vererbung
des Typs scheint daher hochst unwahrscheinlich, was iibrigens auch unsere
Auffassung bestédrkt, dass die Typen 1 und 2 lediglich gestorte Varianten des
Normaltyps 3 darstellen.

Die Prolepsis der Douglasie steht also in jedem Fall als Risiko dem Vor-
teil des starkeren Wachstums gegeniiber, indem die Typen 1 und 3 eine Ver-
mehrung der Aste bzw. Astquirle zur Folge haben und der Typ 2 Achsen-
deformationen verursachen kann. Eine Selektion auf prolepsisfreie Pflanzen
in der Baumschule wiére indessen aus oben erwdhnten Griinden wenig wir-
kungsvoll: In klimatisch giinstig gelegenen Baumschulen mit guten Boden
miisste wohl mehr als die Hilfte der Pflanzen eliminiert werden, wahrend
unter ungiinstigeren Bedingungen ein geringer Prolepsis-Prozentsatz vor-
getduscht wiirde. Eine einmalige Auslese aber bote schliesslich auch gar
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keine Gewahr, dass der begiinstigte Typ spéter nicht doch noch «umsetzt». Es
bleibt also vorderhand nicht viel anderes iibrig, als «mit dem Augusttrieb zu
leben» und bestenfalls in der Kultur Pflanzen mit besonders hartnickig auf-
tretender Prolepsis vom Typ 2 zu eliminieren. Auch durch rechtzeitige Kor-
rektionsschnitte lassen sich manche Formfehler erfolgreich und mit guten
Verheilungschancen beheben. Eine echte und dauernde Verbesserung jedoch
wird erst dann zu erreichen sein, wenn es der Ziichtung gelingt, prolepsis-
freie Sorten der Kiisten-Douglasie oder auch geeignete Inlandherkiinfte von
ebenbiirtiger Wiichsigkeit bereitzustellen.

Résumé

Observations et remarques concernant la pousse d’aoiit

— Dans la premiére partie, générale, I'auteur décrit et discute la formation, la
distribution et la signification des pousses proleptiques (pousses d’aofiit) chez nos
essences, en établissant une comparaison avec le phénoméne de la syllepsie.
L’aoltement semble bien étre le vestige d'un rythme acquis sous d’autres climats.

— A l'exemple du Douglas, I'auteur étudie ensuite l'influence négative que
les pousses d’aolit exercent sur la qualité des plantes. Outre certaines malforma-
tions de la tige (déformations de I’axe), la multiplication des branches et des ver-
ticilles en est I’effet le plus grave. Traduction: J.-P. Sorg
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