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Schweizerische Zeitschrift fiir Forstwesen
Journal forestier suisse

139. Jahrgang Mirz 1988 Nummer 3

Die Anpassung der Fichtenkrone (Picea abies [L.] Karst.)
iiber die Triebbildungsarten

Von Franz Gruber 0xf.:181.62:181.23:174.7 Picea abies
(Aus dem Forstbotanischen Institut der Universitit Gottingen, D-3400 Gottingen)

1. Einleitung

Unsere einheimischen Baumarten verfiigen meist {iber mehrere Trieb-
bildungsmoglichkeiten, die sie in verschiedenen Altern und unter verschieden-
sten Umweltbedingungen unterschiedlich hdufig und ausgeprigt einsetzen.
Damit sind die Bdume in der Lage, auf Umweltverdnderungen und Beschidi-
gungen zu reagieren und sich der jeweiligen Standortsdynamik anzupassen. Das
Wissen um diese Reaktionsweise und um die Reaktionskapazitdt der Biume ist
daher biologisch und 6kologisch bedeutungsvoll. '

2. Untersuchungen

Im Zeitraum von 1983 bis 1986 wurden morphologische und anatomische
Untersuchungen an jungen und alten Fichten auf unterschiedlichen Standorten
im Hils und Goéttinger Raum in Zusammenarbeit mit dem Forschungszentrum
Waldokosysteme/Waldsterben-Gottingen durchgefiihrt. Dabei konnten an den
jungen Fichten grundlegende Erkenntnisse iiber die Entwicklung und Anato-
mie der Terminalknospe und das Apikalmeristem sowie die vorzeitigen irregula-
ren Austriebsphdnomene gewonnen werden. An den alten Fichten wurden die
Kronenarchitektur, die reguldre und die proventive Verzweigung untersucht
und dargestellt. Daraus liessen sich Anpassungsmechanismen und Reaktions-
vermogen (Plastizitit) der Fichtenkrone aufzeigen.
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3. Ergebnisse

3.1 Die Triebbildungsmodi

Bei der Fichte sind drei aus Knospen erfolgende Triebbildungsarten zu
beobachten. Dies ist die Triebbildung aus der Regulirknopse (= Winter-
knospe), aus der Embryonalknospe und aus der Proventivknospe. ,

Die reguliire Triebbildung ist dadurch charakterisiert, dass eine in der Vege-
tationsperiode (x) gebildete Knospe ihren Embryonaltrieb in der Vegetations-
periode (x4 1) zur Streckung bringt. ;

Bei der proleptischen Triebbildung wird die in der Vegetationsperiode (x)

sich bildende Knospe (= Embryonalknospe) in derselben Vegetationsperiode

(x) zur Streckung gebracht.

Die proventive Triebbildung entsteht, wenn der Embryonaltrieb der in der

Vegetationsperiode (x) reguldr gebildeten Knospe friihestens in der Vegeta-

tionsperiode (x+2) zur Streckung gebracht wird. Diese Triebbildungen erfol- |

gen also aus Knospen, deren Streckung zeitlich unterschiedlich induziert ist
(Abbildung 1).
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Abbildung 1. Zeitreihenmodell der verschiedenen Triebbildungen bei Fichte: Triebbildungsfolge in
Abhingigkeit vom Entwicklungszustand der Knospe und deren Induktion zur Triebstreckung (Ks =
Knospenschuppen, hN = hyperplastische Nadel, dN = doppelinduzierte Nadel, WR = Winter-
ruhe).

*) aussergewohnliche Prolepsis: Aufbrechen der Ruheknospe vor dem Friihjahrsaustrieb, zum Bei-
spiel unter kiinstlichen Bedingungen oder extremen Witterungsbedingungen.
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3.2 Die reguliire Triebbildung (siche Abbildung 2)

Die reguldre Triebbildung erstreckt sich iiber zwei Vegetationsperioden. In
der ersten werden die neoformierten Knospenschuppen und die priformierten
Nadelanlagen gebildet. Die Primordienanzahl am Embryonaltrieb ist mit der
Nadelanzahl des sich in der zweiten Vegetationsperiode streckenden Triebes
identisch (prideterminiertes Wachstum; Tomlinson und Gill, 1973; Hallé et al.,
1978; Gruber, 1986).

Jeder Jahrestrieb gliedert sich in einen gestauchten Knospenschuppen- und
einen gestreckten Nadel-Insertionstriebabschnitt (Goebel, 1933). Nachdem die
immer an der Triebbasis entstehenden Knospenschuppen abgefallen sind, ver-
bleiben auf der Rindenoberfliche ringférmig eingravierte Rillen. Diese Trieb-
basisrillen (Knospenspur, Berthold, 1904) markieren die Grenze zwischen zwei
Triebperioden. Damit kann das jihrliche Trieblingenwachstum sicher bestimmt
und viele Jahre lang zuriickverfolgt werden.

An alten Fichten gestaltet die reguldre Verzweigung das Wachstum an der
Peripherie der Krone. Dieses besteht bei der Fichte nur aus Langtrieben und er-
folgt sehr starr. Die alljahrliche monopodiale Verlingerung der Achsen wird
hier als distal gerichtete Triebinnovation (Gruber, 1987) bezeichnet. Damit er-
obert und verteidigt die Fichte ihren Kronenraum.

Die Fichte wurde auf der Basis des Architekturkonzeptes von Hallé et al.
(1978) untersucht, wobei ihr Architekturmodell (stabiles genetisches Wachs-
tum) und ihre opportunistische Architektur (labiles adaptives Wachstum) aufge-
zeigt wurde (siehe Abbildungen 3, 13). '

Das Architekturmodell der Fichte trigt vorwiegend die Merkmale des Mo-
dells Rauh (Edelin, 1977, 1981; Gruber, 1987). Aber auch Merkmale der Modelle
Massart und Scarrone konnen auftreten. Die Fichte bildet somit ein inter-
medidres Architekturmodell (4bbildung 3).

Das jdhrliche Langenwachstum von T,- und S;-Achsen aus Fichtenkronen
unterschiedlicher Standorte und Bestandeszusammensetzung wurde viele
Jahre zuriick chronologisch erfasst. Auf Stressjahre (Trockenheit und Sturm)
kann die Fichte je nach Standort unterschiedlich reagieren. Extreme Stressjahre
werden an dem im Folgejahr verkiirzten Lingenwachstum angezeigt. Sie sind
auch die Ausloser, die das durchschnittliche periodische Hohenwachstum auf
ein niedrigeres Niveau bringen (4bbildung 4). Auf exponierten Standorten
konnen Sturm- und Trockenheit sehr nachhaltige Depressionen des Hohen-
wachstums auslosen, vor allem dann, wenn Bestidnde vorher aufgelockert oder
aufgerissen worden sind. Als Folgeerscheinungen konnen die Wipfeldiirre (top
dying) und der Fenstereffekt (sub-top dying) auftreten. Als bedeutsamste
Stressjahre, die sich sehr nachteilig und nachhaltig auf das Wachstum auf expo-
nierten Standorten auswirkten, sind die Trockenjahre 1973 und 1976 und das
Sturmjahr 1972 festgestellt worden (Tabelle 1).
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Abbildung 2. Die Ausdifferenzierung (sich entsprechende Bereiche bei der Ausdifferenzierung) der
Knospe zum Jahrestrieb (regulires Wachstum)

@® = Knospenschuppeninduktionspunkte

n = Nadelprimordien

ks = Knospenschuppen

Anmerkung: Bei der Prolepsis, vor allem der Friihprolepsis, wird der Bereich a der Knospe bzw.
Embryonalknospe vollig oder teilweise zur Streckung gebracht, weil die noch nicht definitiven

Knospenschuppen zu hyperplastischen Nadeln induziert (Doppelinduktion der hyperplastischen
Nadeln) werden.

3.3 Die proleptische Triebbildung

Das Triebwachstum der Fichte kann vom Keimling bis zum jungen Baum
durch vorzeitige Triebbildungen gekennzeichnet sein (plumulare Prolepsis und
Jungpflanzenprolepsis). Die Prolepsis ist nach Cannell et al. (1976) eine zyklo-
physische, das heisst, eine an das Jugendstadium gebundene Erscheinung. Im
Gegensatz dazu ist ihr allmédhliches Verschwinden mit zunehmendem Baum-
alter als Anpassung an die zunehmend ungiinstig werdenden Wachstumsbedin-
gungen zu betrachten. Denn etwa 20- bis 30jahrige Pfropflinge von Samenplan-
tagen, die aus Reisern von 200- bis 300jihrigen Fichten gezogen wurden,
konnen sich wie junge Samlinge proleptisch verzweigen und ebensolange
Triebe bilden. Es ist offensichtlich, dass die Abnahme der Triebldnge mit zuneh-
mendem Baumalter keine Alterserscheinung, also nicht zyklophysisch bedingt
ist, sondern primir eine Funktion der Baumhodhe und der Erndhrung und damit
abhidngig von der Transportweglinge zwischen Wurzel- und Triebspitze ist.

Unter der Fichtenprolepsis wird die extraregulidre Streckung der Embryonal-
knospe verstanden. Dabei ist zwischen einer Friih- und Spatprolepsis zu unter-
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Tabelle 1. Jahrestrieblingenchronologie (Hohenwachstum) in

und im Gesamtdurchschnitt.

verschiedenen Fichtenbestinden

Besta. 1 2 3 4 5 6 7
n s 21 10 6 7 5 7
19863 11,0 5,1 -- 7,6120,5| -- -- 11,1
19854 12,7| 6,2{14,9| 9,7]120,8|10,6| -- 12,5
19844 12,0 13,6 19,0( 15,2 | 28,7 [14,4| 4,7 | 15,4
1983 8,8|11,1{16,8]|13,9|27,8|11,8| 7,0[® 13,9
1982§11,1(11,9)15,2{12,3|21,6|11,4| 8,2 § 13,1
1981) 11,6/ 10,8| 12,0 10,7 20,5 17,6 9,4 W 13,2
1980§ 8,0(11,3(10,3]12,3}15,9{11,4| 9,4 11,2
19794 18,41 15,11 19,5(12,8(25,0|14,2| 11,6 |jf 16,7
19784 19,41 17,2( 20,8 12,7(29,1]|18,6| 9,9 |§ 18,2
19774 11,4( 9,9(11,7| 9,8|15,8| 7,0|] 6,2(8 10,3
1976§ 21,4 13,7} 14,1112,4]21,4(15,2{ 12,94 15,9
19754 23,4(112,6411,0}| 12,8 15,2|15,6| 10,1 |§ 14,4
1974 19,0111,8f( 8,5( 8,3{16,6(13,0| 13,3 8 11,0
1973} 24,01 16,6 13,8( 13,9 24,7(12,2| 23,7 [ 18,4
19724 29,3(19,4(19,6] 20,0 27,6 20,2| 21,1 |§§ 22,5
1971) 23,1 18,4 23,4] 22,3 30,6 33,4 27,7 |1 25,6
19704 28,1| 20,4] 23,0] 23,9 35,4 27,6 31,2 |§ 27,1
1969§ 35,1 21,0 28,4| 25,3| 37,7 | 22,6 25,7 [} 28,0
1968§ 25,3| 18,7 21,8 22,8 | 34,7 | 25,6| 23,7 |§ 24,7
1967] 29,4) 18,6| 14,5| 23,3 | 25,3( 18,2| 25,5 @ 22,1
19664 29,4 17,1 13,6 20,9 26,4 19,4 23,0 |§ 21,4
19654 30,7 18,6| 15,8| 18,8} 23,8| 17,5| 20,2 |j§ 20,8
19644 36,3( 18,4 17,41 16,2 21,6 23,3| 21,7 |§ 22,1
19634 51,1 18,7|17,0( 21,8 -- | 27,3] 23,0 [f§ 26,5
1962) 38,8} 26,5| 22,3 30,6 -- | 23,8| 22,6 ||f 27,4
1961§ 37,2| 24,8( 23,6] 25,8 -- [ 24,0] 22,1 |} 26,3
1960§ 40,7( 20,9] 19,4( 20,4 -- | 19,3] 23,6 ||§ 24,1
1959§ 37,2 18,4) 13,3 18,0 -- | 21,5| 23,14 21,9
1958} 30,2| 24,8| 17,5| 21,3| -- -- [ 26,784 24,1
1957§ 36,0| 26,6| 23,0] 25,7 | -- -- [ 31,68 28,6
19564 36,5| 27,8| 27,5]| 40,0 -- -- | 32,3 1§ 32,8
1955§ 28,3 27,1| 30,8| 44,0 -- -- | 35,98 33,2
1954§ 26,7| 33,0| 37,3 40,0| -- -- | 36,9 @ 34,8
1953} 36,2| 36,6 44,5 51,0 -- -- | 35,0 § 40,7
1 = F Hollfeld (Fi rein); 2 = F3 Hardegsen (Fi rein);
3 = F67 Hils/Einbeck (Bu-Fi); 4 = F30/31 Hils/Einbeck (Fi rein);
5 = F Hilskamm/Einbeck (Fi rein); 6 = Norten-Hardenberg (Fi rein);
7 = F1 Hils/Grlinenplan (Fi rein).

(Standorte mit 80- bis 100jihrigen Fichten; @& siche Abbildung 4.)
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scheiden. Die Prolepsis ist aus einer Doppelinduktion heraus erkldrbar, indem
ein Teil oder die Gesamtheit der sich bildenden Knospenschuppen durch eine
zweite Induktion in hyperplastische Nadeln umdifferenziert wird. Die Umdiffe-
renzierung bewirkt die Triebstreckung (neoformiert-doppelinduzierte Organbil-
dung) und verhindert die Ausbildung der Kollenchymplatte (4bbildung 5).

Bei der Friihprolepsis sind im Gegensatz zur Spitprolepsis keine Knospen-
schuppen an der Triebbasis ausgebildet. Ausgepragte basale Knospen wie beim
Reguldrtrieb sind an proleptischen Trieben nicht vorhanden.

Die proleptische Verzweigung erfolgt bezogen auf das prideterminierte
Wachstum ausgesprochen akroton.

Die verschiedenen Grundmuster der Prolepsis bei der Fichte sind (A4bbil-
dung 6):

— Trichterknospe (schwache terminale T,-Friihprolepsis),

— friithproleptische Terminaltriebverlingerung (terminale T,-Friihprolepsis),
— spatproleptische Terminaltriebverldngerung (terminale T,-Spitprolepsis),

— friithproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes (axillire T,-Fp,

Foto 1),

— spatproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes (axilldre T,-Sp),
— spitproleptische Verzweigung an S;- und S,-Trieben (S1- und S,-Prolepsis) .

Zwischen der ausgesprochenen Friih- und Spitprolepsis gibt es alle Uber-
gangsformen Daraus wird ersichtlich, dass es sich bei den vorzeitigen Trieb-
bildungen um zu unterschiedlichen Zeitpunkten der Triebstreckung indu-
zierte Embryonalknospen handelt, also um Triebstreckungen von Embryonal-
knospen in unterschiedlichen Entwicklungsstadien.

Die Uberlegenheit des Lingenwachstums von proleptisch verzweigten ge-
geniiber regulidr gewachsenen Trieben konnte signifikant nachgewiesen werden
(Gruber, 1986). Da die Trieblinge von der Anzahl der Nadelanlagen am
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Abbildung 5. Entwicklung und Beziehung zwischen Prolepsis (Frith- und Spitprolepsis) und Regu-
lirtrieb bei Fichte. Proleptische Seitenverzweigung (punktiert).

(a = Knospenschuppeninsertions-Triebabschnitt,

b+c = Primordienkdrper bzw. Nadelinsertions-Triebabschnitt,
d* = Prolepsis,

d = Terminalknospe)

Embryonaltrieb abhingt, besitzen grosse Embryonaltriebe mit vielen Nadel-

primordien eine grossere Wahrscheinlichkeit, auffillige Prolepsistriebe zu
bilden.
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Abbildung 6. Proleptisch verzweigte Grundtypen der Fichte -

a

Reguldrer Terminaltrieb (Tg)

b = Friihproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes (mit Trichterknospe)

¢ = Friihproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes mit Fiihrungswechsel (fiihrt hiufig
zur Zwieselbildung)

d = Friihproleptische Terminaltriebverlingerung (und starke Seitenverzweigung) des Terminal-
triebes

e = Spitproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes

f = Reguldrer Seitentrieb erster Ordnung

g = Spitproleptische Verzweigung der Seitentriebe erster Ordnung

h = Reguldrer Seitentrieb zweiter Ordnung

i = Spitproleptische Verzweigung der Seitentriebe zweiter Ordnung _

T, = Terminaltrieb nullter Ordnung, S; = Seitentrieb erster Ordnung, S, = Seitentrieb zweiter

Ordnung, reg = regulir, fpro = frithproleptisch, spro = spétproleptisch.

Starke proleptische Verzweigungen fiihren in der Regel zu starken Ver-

buschungserscheinungen (Foto 2). Korkenzieherartige Terminaltriebverkriim-
mungen, wie sie an jlingeren Fichten manchmal zu beobachten sind, kdnnen
auf ein iibermissiges Streckungswachstum zuriickgefiihrt und durch prolep-

tische Triebbildungen beglinstigt werden.
Die Prolepsis der Fichte stellt eine Reiteration dar, wobei die Friihprolepsis

sowohl adaptiv als auch traumatisch, die Spatprolepsis meist traumatisch bedingt
ist.

3.4 Die Proventivtriebbildung (proventive Reiterationen)

Die proventiv erzeugte Verzweigung gewinnt mit zunehmendem Baumalter
an Bedeutungund kann die Fichtenkrone im Alter beherrschen (Abbildung 7).
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Abbildung 7. Die verschiedenen aus Knospen erfolgenden Triebbildungen (Prolepsis, Regulirtrieb,
Proventivtrieb) bei der Fichte in Abhingigkeit vom Baumaliter.

Die Masse der zuerst gebildeten Proventivtriebe geht aus basalen, reguldar
gebildeten Knospen der Triebe erster und zweiter Ordnung hervor (4bbildung
8; Foto 3). Diese bilden die ersten zwei sukzessiven proventiven Serien seitli-
cher Verzweigung (proventive Nebenserien), die sich wie die regulire Haupt-
serie (reguldre Verzweigung) als mehr oder weniger gut ausgeprégte Seriendrei-
ecke an den Asten der Krone abzeichnen konnen (Abbildung 9; Fotos 8, 9, 10).
Kronen mit grossen mechanischen Belastungen konnen Proventivtriebe bis
{iber die achte Ordnung hinaus aufweisen. Solche Aste zeichnen sich durch Po-
lykladien (Frank, 1895) aus (Abbildung 10; Fotos 4, 5, 6). Derartige biischelfor-
migen Zweiganhdufungen sind von den Hexenbesen (Foto 7) zu unterscheiden.
An Kammfichten entstehen die Proventivzweige lings der S;-Achsen (A4bbil-
dung 8); an plattenformig verzweigten Fichten konnen diese auch an den waag-
recht abstehenden S;- und S3;-Achsen hiufig auftreten. Dabei entstehen die
Proventivzweige bevorzugt aus den auf den Achsenoberseiten liegenden Pro-
ventivknospen, also epiton.

Einen wesentlichen Teil opportunistischer Architektur stellen die Reitera-
tionen (= Wiederholungen des Architekturmodells; siche Oldeman, 1974,
Hallé et al., 1978) dar. Von den verschiedenen Reiterationen, die in der Fichten-
krone auftreten konnen (Gruber, 1987), ist die Proventivtriebbildung die be-
deutsamste. Damit kann sich die Fichtenkrone ihrer Umwelt sehr vielfdltig an-
passen. Wegen der Zuriickverlegung der Innovationstriebe direkt an oder in die
unmittelbare Ndhe der Haupt- bzw. iibergeordneten Achsen wird diese Verjiin-
gungsweise im Gegensatz zur distal gerichteten als proximal erfolgende Trieb-
innovation bezeichnet.

Die Proventivtriebe entstehen meist traumatisch, das heisst durch Aktivie-
rung von Proventivknospen nach Verlust oder Verletzung von Nadeln, Knospen
oder Zweigen. Sie sind von Trieben aus adventiven Anlagen zu unterscheiden
(Hartig, 1878, Fink, 1980). Proventivtriebe konnen aber auch adaptiv bedingt
sein. Neben dieser periphysischen Entstehungsweise ist der Proventivtrieb eine
ausgesprochene zyklophysische Erscheinung (siche Abbildung 7). Denn die Pro-
ventivtriebe treten an den alteren Asten von 20- bis 30jahrigen Pfropflingen,
die aus Reisern von 200 bis 300 Jahre alten Fichten gezogen wurden, auch bei
ungestortem Wachstum ganz regelmassig auf.
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Abbildung 8. Proventivtriebbildung: Proventive Reiterationstriebe* aus basalen Jahrestriebknospen
an Seitenzweigen erster und zweiter Ordnung

S
P,5;
P3S,
g

Kp,S;
k

o

Seitentrieb erster Ordnung, S, = Seitentrieb zweiter Ordnung

Reiterationstrieb zweiter Ordnung, gebildet direkt an S,

Reiterationstrieb dritter Ordnung, gebildet direkt an S,

Jahrestriebgrenze von S, (Knospenschuppen, die nach dem Abfallen die Knospenspur
hinterlassen)

Proventivknospe zweiter Ordnung an S,

Knospenkranz

*) Proventive Reiterationstriebe sind Triebe aus Proventivknospen

3.5 Der Kronenaufbau der Fichte

Neben dem Architekturkonzept wurde der Kronenaufbau der Altfichte
durch ein ideales Normalmodell dargestellt. Das Normalmodell, das aus den in
geschlossenen Bestidnden hiufigst vorkommenden Phinotypen abgeleitet
wurde, setzt sich vom Gipfel beginnend aus fiinf vertikalen Kronenbereichen
charakteristischer Verzweigung zusammen, ndmlich Jugendform-, Kamm-
form-, Biirstenform-, Plattenformverzweigung und abgestorbener Astbereich
(Abbildung 11). Am Normalmodell, das heisst an den unterschiedlich hohen An-
teilen der vertikalen Kronenbereiche von Altfichten, ist der Einfluss der Um-
weltbelastung (giinstige Wachstumsfaktoren, mechanische Belastungen) ab-

183



Foto 1. Frithproleptische Verzweigung einer etwa 12 Jahre alten, wuchskréftigen Simlingsfichte.

Foto 2. Korkenzieherartige Terminaltriebverkriimmung und starke frithproleptische Verzweigung
einer etwa 12 Jahre alten, sehr wuchskraftigen Samlingsfichte.

Foro 3. Proventivtriebe aus basalen Knospen auf der Oberseite der S,-Jahrestriebe (Jg = Trieb-
basisrillen, Jahrestriebgrenzen).

Foto 4. Polykladie: Biischelférmige Anhdufung von Proventivzweigen unterschiedlicher Triebord-
nung und verschiedenen Alters (beginnende Polykladiebildung).

Foto 5. Sehr lippige Proventivtriebbildung auf der Oberseite eines exponierten Astes (Polykladien).
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Foto 6. Extreme Polykladiebildung auf der Astoberseite einer randstindigen Kammfichte. Durch
das stidndige Austreiben von Proventivknospen nach Nadel- und Zweigbeschddigungen oder -ver-
lusten kann es zu derartigen Zweigbuischeln kommen.

Foto 7. Hexenbesen sind dichte buschige Verzweigungskomplexe, die durch eine sehr intensive
Verzweigung und eine kurze Triebbildung zustande kommen. Die Triebe unterscheiden sich von
normalen Trieben durch kleine Nadeln, eine sehr grosse Knospendichte und die kegelformigen
Knospen. Die intensive Verzweigung wird durch den vermehrten Austrieb der Knospen innerhalb
und zwischen den Triebordnungen bewerkstelligt.
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Foto 8. Altersseriendreiecke an
einem kammformig verzweigten
Ast  (sukzessive Verzweigungs-
serien) S, = regulire Hauptserie,
P, = erste proventive Nebenserie,
P; = zweite proventive Neben-
serie, P4 = dritte proventive
Nebenserie.

Foio 9. Seitentrieb erster Ordnung
(S;-Jahrestrieb) mit reguldren S,-
Zweigen und proventiven P,- und
P;-Zweigen. Die seitlich iiberhidn-
genden P,-Zweige beschatten die
reguldren S,-Zweige, weshalb diese
im Beschattungsbereich entnadelt
sind.
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Foro 10

i1, A

Foto 11

Foto 10. Kammformig verzweigter Hauptast, der vorwiegend aus reguldren S,-Zweigen aufgebaut
ist. Diese bilden ein herabhiingendes Altersseriendreieck, die reguldre Hauptserie.

Foto 11. Hauptast mit sich auflésender Kammform (Ubergang zur biirstenformigen Verzwei-
gung). Eine lippige Proventivtriebbildung 18st die S,-Verzweigungsserie ab.

Foto 12. Rohrenformig modifizierte Hauptéste einer randstdndig gewordenen Kammfichte. Die
kurzen Proventivzweige begriinen die Aste bis nahe an den Stamm.

Foto 13. Genetisch bedingte Unterschiede in der Verzweigungsform (Verzweigungstyp): Kamm-
fichte (K) neben einer Biirstenfichte (B).
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Foro 13

Foto 14. Genetisch bedingte Unterschiede in der Verzweigungsform:
a) Kammformig verzweigte Westerhof-Fichte,
b) Plattenformig verzweigte Oderhaus-Fichte,
(22 Jahre alte Pfropflinge der Samenplantage Escherode, NFV Escherode).
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Abbildung 9. Seitenast erster Ordnung (S;-Ast) mit 15 Jahrgédngen und zwei Serien seitlicher Ver-
zweigung zweiter Ordnung und sechs vollstindigen Nadeljahrgingen an den Zweigen zweiter Ord-
nung (schematisch).

Die erste Serie wird gebildet aus reguldren Seitenzweigen zweiter Ordnung, die aus subapikalen und
medialen Seitenknospen von S;-Jahrestrieben hervorgegangen sind (regulire Haupt- oder
S,-Serie). Die zweite Serie besteht aus proventiven Reiterationszweigen zweiter Ordnung, die sich
vornehmlich aus den epitonen basalen Proventivknospen entwickelt haben (erste proventive
Neben- oder P,-Serie).

O = Jahrestriebgrenzen von den S,-Achsen. @ = Jahrestriebgrenzen von P,-Achsen
a = Proventivknospe, b = aktivierte Proventivknospe mit Scheinknospe, ¢ = proventiver Start-
trieb,

Anmerkung: Die strenge Chronologie der Altersstruktur wie bei der reguldren Hauptserie ist bei
der ersten proventiven Nebenserie nicht ausgebildet, da die Zeit zwischen Knospenbildung und
Triebstreckung bei Proventivirieben unbestimmt ist. Dies hidngt weitgehend von exogenen Fakto-
ren ab. Die S,-Achsen erreichen in diesem Beispiel ein Alter von 11 Jahren.

schitzbar. Uberwiegt die Kammformverzweigung sowohl innerhalb der Krone
als auch im Bestand, dann ist dadurch ein giinstiger Standort mit geringer me-
chanischer Belastung angezeigt. Dominiert dagegen die Plattenformverzwei-
gung, so kann entweder auf ein geringes Baumwachstum oder auf eine grosse
mechanische Belastung, vornehmlich durch Wind, geschlossen werden. Dazwi-
schen bilden sich die Biirstenform- und die unregelmissigen Kammformver-
zweigungen aus (Fotos 10 bis 12). Neben diesen vorwiegend modifikatorisch be-
dingten Verzweigungsformen sind aber auch solche mit genetisch bedingter Pra-
gung zu unterscheiden (Fotos 13, 14).

Die Anteile und Verteilung reguldrer und proventiver Triebe in der Fichten-
krone hidngen vom Baumalter und vom Standort ab. Junge Fichten zeigen
keinen oder nur einen geringen Anteil an Proventivirieben an der Gesamt-
krone. Alte Fichten konnen nahezu 100% aus Proventivtrieben zusammenge-
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Abbildung 10. Polykladie: Doldenformige Anhdufung von Trieben meist verschiedener Verzwei-
gungsordnung und unterschiedlichen Alters, welche aus vielen und nahe beieinanderliegenden Pro-
ventivknospen hervorgehen.

S = Seitentrieb erster Ordnung

S,S; = Seitentrieb zweiter Ordnung, an S sitzend (abgestorben)

P,S; = Reiterationstrieb zweiter Ordnung, an S, sitzend (abgestorben)
P;P, = Reiterationstrieb dritter Ordnung, an P, sitzend (abgestorben)
P,P; = Reiterationstrieb vierter Ordnung, an P sitzend (lebend)
P.P,.; = Proventiver Reiterationstrieb x-ter Ordnung, an P, _, sitzend

g = Jahrestriebgrenze (= Knospenspur oder Triebbasisrillen)

® = proventive Starttriebe (P3P, und P,P;)

setzt sein. In geschlossenen exponierten Bestdnden ist der Anteil proventiver
Zweige an der griinen Krone niedriger (in den Beispielen der Tabelle 2: 70% bis
90%) als in aufgelockerten oder aufgerissenen exponierten Bestinden (Tabelle
2:90% bis 100%). Das Verhiltnis Proventiv-/Regulirtriebe nimmt mit der Ex-
position, der Belastung und dem Baumalter zu (4bbildung 12, Tabelle 2). Auch

191



Reiterationstriebe )

Abbildung 11.

Aufbau der Fichtenkrone nach
Ast- und Zweighabitus (ideales
Normalmodell):

reguldre Triebe, e

(o

® = Jugendformverzweigung
(= plagiotrope,
plattenformige
Ausrichtung
der Seitenzweige zweiter
und hoherer Ordnung,
reguldre Triebbildung,
Sonnennadelzweige).

® = Kammformverzweigung |
(negativ orthotrop |
gerichtete Seitenzweige
zweiter und hoherer
Ordnung, vorwiegend
regulire Triebbildung,
wenig Reiterationstriebe,
Vertikalebenenstruktur)

© = Biirstenformverzweigung
(allseitig gerichtete
Seitenzweige zweiter und
hoherer Ordnung,
reguldre und
Reiterationstriebbildung,
Raumstruktur)

@ = Plattenformverzweigung
(plagiotrop gerichtete
Seitenzweige zweiter und
hoherer Ordnung,
vorwiegend oder nur
Reiterationstriebbildung,
Horizontalebenen-
struktur,
Schattennadelzweige)

® = Abgestorbene Aste
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Tabelle 2. Reiterationstrieb-/Reguldrtriebverhiltnis (P/S) in den Kronenflinfteln
A: nach Anzahl der Jahrestriebe

B:  nach Trockengewicht

P = proventive Reiterationszweige

A B

Baum 1 2 4 5 1 2 3 4 5
/]\ 2,7 4,4 5,2 0,9 0,3 1,4 3,1 2,3 0,4 0,1
2 15,3 | 10,4 8,6 2,1 2,9 10,4 7,8 3,9 0,8 1,2

37,1 | 17,9 10,2 8,2 4,0 15,9 18,7 4,3 1,7 2,8

4 ) 51,6 | 17,8 14,0 16,0 54 2,2 2,1 6,8 5,0 51

0,0 | 17,4 18,3 25,3 0,0 0,0 %,7 7,6 7,7 0,0

Kronenfinftel
w

/
T

——

& | B6 | 11,9 | 100 8,2 36 | 11,6 | 10,7 4,6 2,3 2,1

genetische Unterschiede in der Bereitschaft, Proventivtriebe zu bilden, sind an-
zunehmen. Dabei wire zwischen reiterationsfreudigen und reiterationstriagen
Fichten zu unterscheiden.

4. Folgerungen

Die tkologische Bedeutung der proleptischen Triebbildung besteht darin,
dass sich junge Fichten bei Beschiddigungen sehr schnell regenerieren konnen
(Reparaturbedeutung) und dass giinstige Wachstumsbedingungen zu verbes-
sertem Wachstum (exploitativ opportunistisch) ausgenutzt werden, um den
Kronenraum sehr schnell zu erobern.

Die 6kologische Bedeutung der Proventivtriebbildung bei der Fichte besteht
darin, dass sie damit einen hochentwickelten proventiven Reiterationsapparat
besitzt, der
— erstens bei Kronenbeschddigungen zu Reparatur eingesetzt wird (Repara-

turfunktion, Hartig, 1900; Rehfuess, 1983, Gruber, 1987);

— zweitens konnen Proventivtriebe bei giinstigen Wachstumsbedingungen zu-
sdtzlich zur Faktorenausbeutung eingesetzt werden (Exploitationsfunktion)
und

— drittens vermag sich die Fichte damit verindernden Umweltverhiltnissen
durch leichte und rasche Verformbarkeit ihrer Krone und Verzweigung
sehr vielfiltig anzupassen (architektonische Adaptionsfunktion). Damit
kann der eroberte Kronenraum nachhaltig behauptet werden.
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Abbildung 12. Verteilung lebender
Primiirtriebe (S) und Reiterations-
triebe (P) in der Fichtenkrone
anhand massstabsgerechter
Kronenspiegelbildmodelle

linke Hilfte: prozentuale Anteile
nach Anzahl von S und P

(Anzahl lebender Zweige:

S5, Py, Ps, ... P

rechte Hilfte: prozentuale Anteile
nach Trockengewicht von S und P
(Trockengewicht lebender Zweige:
Sund P)
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Fortsetzung Legende zu Abbildung 12

S, = Seitentriebe zweiter Ordnung (Primirtriebe) ~ a = Reiterationstriebe 2-ter Ordnung (P,S,)
b = Reiterationstriebe 3-ter Ordnung (P;S,)

P, = Reiterationstriebe zweiter Ordnung ¢ = Reiterationstriebe 3-ter Ordnung (P3P5)
d = Reiterationstriebe 4-ter Ordnung (P4P;)
e = Reiterationstriebe 5-ter Ordnung (PsP,)
f = Reiterationstriebe 6-ter Ordnung (P¢Ps)
g = Reiterationstriebe 7-ter Ordnung (P;P;)

P, = Reiterationstriebe x-ter Ordnung («lebend» = mindestens 40 % griine Nadeln
tragt der Zweig)

B = Primirtriebe (= Regulirtriebe) . . ..
s’ = Kronenbild bei ungestortem Astwachs-

[0 = proventive Reiterationstriebe tum (ohne Ausfall von Jahrestrieben)

Die Verzweigungsstrategie der Fichte ist aus der Sicht der Lange des Trans-
portweges sehr offensichtlich: Bei jungen Fichten, bei denen der Transportweg
zwischen den verschiedenpoligen Apikalmeristemen (Wurzel- und Spross-
spitzen) noch sehr klein ist, konnen neben den regulidren auch proleptische
Triebe gebildet werden. Mit zunehmendem Baumalter wichst durch die distal
gerichtete Trieb- und Wurzelinnovation die Entfernung zwischen den Wurzel-
und Sprossspitzen, weshalb die proleptische Triebbildung stetig abnimmt und
die reguldre Triebbildung ansteigt. Wird die Transportwegldnge zu gross, so
setzt die proximal erfolgende Triebinnovation ein, weil dadurch die Entfernung
zwischen den Polen verkleinert werden kann.

Die Fichte besitzt ein ziemlich starres peripheres Triebwachstum, aber
durch den Proventivtrieb eine enorm hohe innere Formdynamik. Insgesamt
verfligt die Fichte daher iiber eine enorme Kronenplastizitit. Darin ist auch mit
ihre grosse Polymorphie begriindet. Auf Grund ihres hochspezialisierten pro-
ventiven Reiterationsapparates ist die Fichte befdhigt, sich auf Standorten und
in Regionen mit hohen mechanischen Belastungen zu behaupten. Besonders
herauszustellen ist, dass der Windeinfluss bei der Formprigung der Fichten-
krone hinsichtlich der Verzweigungstypen einen grossen Einfluss ausiiben
kann (Foto 12).

Abbildung 14 zeigt im Vergleich das starre und plastische Triebwachstum
von Fichten- und Buchenaltkronen.

Bei den Verzweigungstypen der Fichte wurde bisher die Proventivtrieb-
bildung nicht beriicksichtigt. Diese ist jedoch wegen ihres grossen Anteils am
Aufbau der griinen Krone und wegen ihrer dusserst leichten Bildungsbereit-
schaft und Adaptionsfdhigkeit fiir die Krone formbestimmend. Deshalb ist die
Fichtenkrone sehr leicht modifizierbar, was besonders flir kammformig ver-
zweigte Fichten gilt. Genetisch bedingte Unterschiede in der Verzweigungs-
form (Kamm-, Biirsten- und Plattentypen) sind zwar existent (Fofo 14), jedoch
viele Kronenphinotypen stellen Modifikationen dar. Globale Riickschliisse
vom Phédnotyp auf den Genotyp konnen anhand der Verzweigungsform nicht
mit absoluter Sicherheit gemacht werden (Schmidt-Vogt, 1972, 1977, Gruber,
1987). Dies gilt besonders fiir exponierte Fichten.
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Anhand der Verzweigungsform ist es aber moglich, die Hohe der mechani-
schen Belastung auf die Krone abzuschdtzen. Daher kdnnen die bisher als Ver-
zweigungstypen betrachteten Kronenbilder als exogene mechanische Be-
lastungsstufen dienen (Abbildung 13). Eine Vitalititseinschitzung von Fichten
muss innerhalb dieser natlirlichen Belastungsstufen erfolgen, zum Beispiel
nach Triebqualitdt, Triebquantitdt, Benadelung und proventiver Reiterations-
tatigkeit. Einen Rahmen fiir eine Vitalitdtseinschitzung von Fichtenaltkronen
bieten die in Abbildung 15 dargestellten Kronenzustandsstufen. Dabei muss das
reprasentative mittlere Kronendrittel angesprochen werden. Gleichzeitig sind
die Benadelungsverhiltnisse des oberen Kronendrittels zu beriicksichtigen.

Fichtenkronen mit einer lippigen Proventivtriebbildung (Fotos 5, 6) verra-
ten einen grossen Stoffumsatz, wozu aber ein intakter Boden und ein physiolo-
gisch vitaler Baum Voraussetzung sind. Die Proventivtriebbildung (Ersatz-
triebe, siehe Schiitt, 1983, 1986; Rehfuess, 1983) ist auf keinen Fall als ein neu-
artiges Waldschadenssymptom zu bewerten, sondern sie ist ein evolutives Ele-
ment der Fichtenkrone zur Anpassung an besondere natiirliche Standorte und
Standortsfaktoren.

Es muss als dusserst bedrohlich angesehen werden, wenn eine Baumart mit
einer derart hoch entwickelten Kronenregeneration trotzdem grossraumig ab-
stirbt. Daraus kann wenigstens abgeleitet werden, dass daran Witterungs-
extreme nicht schuld sein konnen.
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Abbildung 13. Die Modifizierbarkeit der Verzweigungsformen bei der Fichte

(Von der distalen zur proximalen Innovationsstrategie)

Die verschiedenen Verzweigungsformen repréasentieren unterschiedliche mechanische Belastungen
O = Regulirtrieb, @ = Proventivtrieb
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FICHTE

BUCHE

e hohe innere Formdynamik

e starres peripheres Expansions-
wachstum (nur Langtriebe)

e distale und proximale Trieb-
innovation (Reguldr- und Pro-
ventivtrieb)

e hochentwickelter proventiver
Reiterationsapparat

@ verschwenderisches Wachstum
durch Proventivtrieb

e groBe kronenarchitektonische
Adaption {liber Proventivtriebe

geringe innere Formdynamik

dynamisches peripheres Expansionswachstum
(periphere Plastizit#dt {iber Lang- und
Kurztriebe)

distale Kurz-/Langtriebinnovation*
(Reguldrtrieb)

schwach ausgepridgter proventiver
Reiterationsapparat

sparsames Wachstum durch Kurztrieb

groBe kronenarchitektonische Adaption
Uber Kurztriebe

e tief liegender Kronenschwerpunkt e hoch liegender Kronenschwerpunkt
e excurrente Kronenform e decurrente Kronenform I

Abbildung 14. Starres und plastisches Wachstum von Fichten- und Buchenaltkronen:

B = Kronenraum mit plastischem Wachstum
O = Kronenraum mit starrem Wachstum

* Anmerkung: Es gibt auch spezialisierte Buchen, die iiber die proximale Triebinnovation als
proventive Kurztriebe einen Grossteil der Blattmasse tragen. Dies ist aber seltener der Fall.

S = Schwerpunkt der Krone beziiglich der Blattmasse
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Résume

L’adaptation du houppier de I’épicéa (Picea abies [L.] Karst.)
de par les différentes maniéres de former ses pousses

Le présent travail décrit les différentes formations des pousses a partir des bourgeons
chez I’épicéa (Picea abies L. Karst.) et les met en évidence en tant que souchets 2
différents stades de développement. L’épicéa agit et réagit différemment selon son age et
les conditions de station. En plus du mod¢le architectural et de la formation habituelle des
pousses, I’architecture opportuniste du houppier de I’épicéa est considérée, la formation
proventive et la prolepsie sont représentées de maniére détaillée. Nous considérons que
la signification écologique de ces formations de pousses est, d’une part, 1’utilisation
optimale de la croissance et, d’autre part, un moyen de régénération.

La formation du houppier de I’épicéa est décrite dans son modele normal 1deal La
faculté de modification des formes de ramification (types de ramification) est également
montrée.

Du point de vue de la vitalité des €picéas, on a défini plusieurs stades de I’état du
houppier. En plus de la densité des aiguilles, la forme de ramification et la faculté de
réitération proventive sont prises en considération. Traduction: S. Croptier
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