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Schweizerische Zeitschrift für Forstwesen
Journal forestier suisse

139. Jahrgang März 1988 Nummer 3

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

Von /ra«z Gruôer Oxf.:] 81.62:181.23:174.7 Picea abies

(Aus dem Forstbotanischen Institut der Universität Göttingen, D-3400 Göttingen)

1. Einleitung

Unsere einheimischen Baumarten verfügen meist über mehrere Trieb-
bildungsmöglichkeiten, die sie in verschiedenen Altern und unter verschieden-
sten Umweltbedingungen unterschiedlich häufig und ausgeprägt einsetzen.
Damit sind die Bäume in der Lage, auf Umweltveränderungen und Beschädi-

gungen zu reagieren und sich der jeweiligen Standortsdynamik anzupassen. Das
Wissen um diese Reaktionsweise und um die Reaktionskapazität der Bäume ist
daher biologisch und ökologisch 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 Göttinger Raum in Zusammenarbeit mit dem Forschungszentrum
Waldökosysteme/Waldsterben-Göttingen durchgeführt. Dabei konnten an den
jungen Fichten grundlegende Erkenntnisse über die Entwicklung und Anato-
mie der Terminalknospe und das Apikaimeristem sowie die vorzeitigen irregulä-
ren Austriebsphänomene gewonnen werden. An den alten Fichten wurden die

Kronenarchitektur, die reguläre und die preventive Verzweigung untersucht
und dargestellt. Daraus Hessen sich Anpassungsmechanismen und Reaktions-
vermögen (Plastizität) der Fichtenkrone aufzeigen.
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3. Ergebnisse

J. 7 0/e TneZtMr/wrtgsmor//

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

Die regw/äre Triebbildung ist dadurch charakterisiert, dass eine in der Vege-
tationsperiode (x) gebildete Knospe ihren Embryonaltrieb in der Vegetations-
période (x+1) zur Streckung bringt.

Bei der pro/eptoc/ze« Triebbildung wird die in der Vegetationsperiode (x)
sich bildende Knospe Embryonalknospe) in derselben Vegetationsperiode
(x) zur Streckung gebracht.

Die /vovenr/ve Triebbildung entsteht, wenn der Embryonaltrieb der in der
Vegetationsperiode (x) regulär gebildeten Knospe frühestens in der Vegeta-
tionsperiode (x+2) zur Streckung gebracht wird. Diese Triebbildungen erfol-
gen also aus Knospen, deren Streckung zeitlich unterschiedlich induziert ist

/I éè/Mun# 7. Zeitreihenmodell der verschiedenen Triebbildungen bei Fichte: Triebbildungsfolge in
Abhängigkeit vom Entwicklungszustand der Knospe und deren Induktion zur Triebstreckung (Ks
Knospenschuppen, hN hyperplastische Nadel, dN doppelinduzierte Nadel, WR Winter-
ruhe).
*) aussergewöhnliche Prolepsis: Aufbrechen der Ruheknospe vor dem Frühjahrsaustrieb, zum Bei-
spiel unter künstlichen Bedingungen oder extremen Witterungsbedingungen.
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J. 2 Z)/'e /'egw/äre 7)7eW>/WM«£ (siehe HôMr/w«g 2)

Die reguläre Triebbildung erstreckt sich über zwei Vegetationsperioden. In
der ersten werden die neoformierten Knospenschuppen und die präformierten
Nadelanlagen gebildet. Die Primordienanzahl am Embryonaltrieb ist mit der
Nadelanzahl des sich in der zweiten Vegetationsperiode streckenden Triebes
identisch (prädeterminiertes Wachstum; 7bm/mo« und G7//, 1973; Tfa//é et a/.,
1978; Gn/ter, 1986).

Jeder Jahrestrieb gliedert sich in einen gestauchten Knospenschuppen- und
einen gestreckten Nadel-Insertionstriebabschnitt (Goeôe/, 1933). Nachdem die
immer an der Triebbasis entstehenden Knospenschuppen abgefallen sind, ver-
bleiben auf der Rindenoberfläche ringförmig eingravierte Rillen. Diese Trieb-
basisrillen (Knospenspur, .Sert/zo/r/, 1904) markieren die Grenze zwischen zwei
Triebperioden. Damit kann das jährliche Trieblängenwachstum sicher bestimmt
und viele Jahre lang zurückverfolgt werden.

An alten Fichten gestaltet die reguläre Verzweigung das Wachstum an der
Peripherie der Krone. Dieses besteht bei der Fichte nur aus Langtrieben und er-
folgt sehr starr. Die alljährliche monopodiale Verlängerung 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 ö/.

(1978) untersucht, wobei ihr (stabiles genetisches Wachs-
tum) und ihre oßtwrftmMscÄe H/rMetor (labiles adaptives Wachstum) aufge-
zeigt wurde (siehe 2, 22).

Das Architekturmodell der Fichte trägt vorwiegend die Merkmale des Mo-
dellsRauh (.Ecfe/fn, 1977,1981;Gruber, 1987). Aber auch Merkmale der Modelle
Massart und Scarrone können auftreten. Die Fichte bildet somit ein inter-
mediäres Architekturmodell 64£Mr/w«g27.

Das jährliche Längenwachstum von Tq- und Si-Achsen aus Fichtenkronen
unterschiedlicher Standorte und Bestandeszusammensetzung wurde viele
Jahre zurück chronologisch erfasst. Auf Stressjahre (Trockenheit und Sturm)
kann die Fichte je nach Standort unterschiedlich reagieren. Extreme Stressjahre
werden an dem im Folgejahr verkürzten Längenwachstum angezeigt. Sie sind
auch die Auslöser, die das durchschnittliche periodische Höhenwachstum auf
ein niedrigeres Niveau bringen 47. Auf exponierten Standorten
können Sturm- und Trockenheit sehr nachhaltige Depressionen des Höhen-
Wachstums auslösen, vor allem dann, wenn Bestände vorher aufgelockert oder
aufgerissen worden sind. Als Folgeerscheinungen können die Wipfeldürre (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 (Taôe//e 77.
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Terminalknospe (d)

schuppenförmige
Blattkissen +
Knospenkranz (c)

gestreckter
Nade1insert ions-
Triebabschnitt (b)
(Nadeln + Seiten-
knospen)

gestauchter
Knospenschuppeninser-
tions- Triebabschnitt
(Knospenschuppen) (a)

/löW/rfun# 2. Die Ausdifferenzierung (sich entsprechende Bereiche bei der Ausdifferenzierung) der
Knospe zum Jahrestrieb (reguläres Wachstum)

• Knospenschuppeninduktionspunkte
n Nadelprimordien
ks Knospenschuppen
Anmerkung: Bei der Prolepsis, vor allem der Frühprolepsis, wird der Bereich a der Knospe bzw.
Embryonalknospe völlig oder teilweise zur Streckung gebracht, weil die noch nicht definitiven
Knospenschuppen zu hyperplastischen Nadeln induziert (Doppelinduktion der hyperplastischen
Nadeln) werden.

J.3 D/'e /vo/e/tfisc/ie 7ne£Md««,g

Das Triebwachstum der Fichte kann vom Keimling bis zum jungen Baum
durch vorzeitige Triebbildungen gekennzeichnet sein (plumulare Prolepsis und
Jungpflanzenprolepsis). Die Prolepsis ist nach Ca««e// et a/. (1976) eine zyklo-
physische, das heisst, eine an das Jugendstadium gebundene Erscheinung. Im
Gegensatz dazu ist ihr allmähliches Verschwinden mit zunehmendem Baum-
alter als Anpassung an die zunehmend ungünstig werdenden Wachstumsbedin-

gungen zu betrachten. Denn etwa 20- bis 30jährige Pfröpflinge von Samenplan-
tagen, die aus Reisern von 200- bis 300jährigen Fichten gezogen wurden,
können sich wie junge Sämlinge proleptisch verzweigen und ebensolange
Triebe bilden. Es ist offensichtlich, dass die Abnahme der Trieblänge mitzuneh-
mendem Baumalter keine Alterserscheinung, also nicht zyklophysisch bedingt
ist, sondern primär eine Funktion der Baumhöhe und der Ernährung und damit
abhängig von der Transportweglänge zwischen Wurzel- und Triebspitze ist.

Unter der Fichtenprolepsis wird die extrareguläre Streckung der Embryonal-
knospe verstanden. Dabei ist zwischen einer Früh- und Spätprolepsis zu unter-
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ToM/e /. Jahrestrieblängenchronologie (Hbhenwachstum) in verschiedenen Fichtenbeständen
und im Gesamtdurchschnitt.

Besta. 1 2 3 4 5 6 7 0
n 7 21 10 6 7 5 7

1986 11,0 5,1 __ 7,6 20,5 __ 11,1

1985 12,7 6,2 14,9 9,7 20,8 10,6 -- 12,5

1984 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 13,2

1980 8,0 11,3 10,3 12,3 15,9 11,4 9,4 11,2

1979 18,4 15,1 19,5 12,8 25,0 14,2 11,6 1

1978 19,4 17,2 20,8 12,7 29,1 18,6 9,9 18,2

1977 11,4 9,9 11.7 9,8 15,8 7,0 6,2 10,3

1976 21,4 13,7 14,1 12,4 21,4 15,2 12,9 15,9
1975 23,4 12,6 11,0 12,8 15,2 15,6 10,1 14,4

1974 19,0 11,8 8,5 8,3 16,6 13,0 13,3 11,0
1973 24,0 16,6 13,8 13,9 24,7 12,2 23,7 18,4
1972 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

1970 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 1 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 I 22,1

1966 29,4 17,1 13,6 20,9 26,4 19,4 23,0 21,4
1965 30,7 18,6 15,8 18,8 23,8 17,5 20,2 20,8
1964 36,3 18,4 17,4 16,2 21,6 23,3 21,7 22,1

1963 51,1 18,7 17,0 21,8 -- 27,3 23,0 26,5
1962 38,8 26,5 22,3 30,6 -- 23,8 22,6 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 23,1 21,9
1958 30,2 24,8 17,5 21,3 -- 26,7 24,1

1957 36,0 26,6 23,0 25,7 -- 31,6 28,6
1956 36,5 27,8 27,5 40,0 -- 32,3 32,8
1955 28,3 27,1 30,8 44,0 35,9 33,2
1954 26,7 33,0 37,3 40,0 36,9 34,8
1953 36,2 36,6 1 A4,5 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 Nörten-Hardenberg (Fi rein);
7 Fl Hils/Grünenplan (Fi rein).
(Standorte mit 80- bis 100jährigen Fichten; 0 siehe ,4ôô/Mwng 4J
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/4£ö//</un£ ¥. Verlauf des Höhen-
Wachstums im Gesamtdurchschnitt.
Das Höhenwachstum fallt periodisch
(nach extremen Stressjahren) auf ver-
schiedene Niveaustufen. Vgl. Taée/fei.

scheiden. Die Prolepsis ist aus einer Doppelinduktion heraus erklärbar, 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 JT

Bei der Frühprolepsis sind im Gegensatz zur Spätprolepsis keine Knospen-
schuppen an der Triebbasis ausgebildet. Ausgeprägte basale Knospen wie beim
Regulärtrieb sind an proleptischen Trieben nicht vorhanden.

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

Die verschiedenen Grundmuster der Prolepsis bei der Fichte sind

— Trichterknospe (schwache terminale To-Frühprolepsis),
— frühproleptische Terminaltriebverlängerung (terminale Tg-Frühprolepsis),
— spätproleptische Terminaltriebverlängerung (terminale To-Spätprolepsis),
— frühproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes (axilläre T(,-Fp,

Toto 7),
— spätproleptische SeitenVerzweigung des Terminaltriebes (axilläre T<,-Sp),
— spätproleptische Verzweigung an S i- und S2-Trieben (Si- und S2-Prolepsis).

Zwischen der ausgesprochenen Früh- und Spätprolepsis gibt es alle Über-
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 Überlegenheit des Längenwachstums von proleptisch verzweigten ge-
genüber regulär gewachsenen Trieben konnte signifikant nachgewiesen werden
(Gruber, 1986). Da die Trieblänge von der Anzahl der Nadelanlagen am

ol je iE ja,
1952 54 56 58 60 (b| 64 66 68 70 72 © 76 [7§ @ 82 84 1986
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/IftWMung 5. Entwicklung und Beziehung zwischen Prolepsis (Früh- und Spätprolepsis) und

lärtrieb bei Fichte. Proleptische Seitenverzweigung (punktiert).

REGULXRKNOSPE

-Jahr >• I (x + lT

Regulärtrieb +
|Frühprolepsis| +

Endknospe

Regulärtrieb +

ISpätprolepsisl +
Endknospe

Regulärtrieb +

Endknospe

Regu-

(a Knospenschuppeninsertions-Triebabschnitt,
b + c Primordienkörper bzw. N adelinsertions-Triebabschnitt,
d* Prolepsis,
d Terminalknospe)

Embryonaltrieb abhängt, besitzen grosse Embryonaltriebe mit vielen Nadel-

primordien eine grössere Wahrscheinlichkeit, auffällige Prolepsistriebe zu

bilden.
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To-PROLEPSIS

<;

* T >
V, >
V

'{•' >

^

f î;
\T;

A.

V

Sj- und S2-PROLEPSIS

&

/fèA/Wu«# 6. Proleptisch verzweigte Grundtypen der Fichte
a Regulärer Terminaltrieb (Tq)
b Frühproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes (mit Trichterknospe)
c Frühproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes mit Führungswechsel (führt häufig

zur Zwieselbildung)
d Frühproleptische Terminaltriebverlängerung (und starke Seitenverzweigung) des Terminal-

triebes
e Spätproleptische Seitenverzweigung des Terminaltriebes
f Regulärer Seitentrieb erster Ordnung
g Spätproleptische Verzweigung der Seitentriebe erster Ordnung
h Regulärer Seitentrieb zweiter Ordnung
i Spätproleptische Verzweigung der Seitentriebe zweiter Ordnung
Tg Terminaltrieb nullter Ordnung, Sj Seitentrieb erster Ordnung, S2 Seitentrieb zweiter

Ordnung, reg regulär, fpro frühproleptisch, spro spätproleptisch.

Starke proleptische Verzweigungen führen in der Regel zu starken Ver-
buschungserscheinungen (Foto 2J. Korkenzieherartige Terminaltriebverkrüm-
mungen, wie sie an jüngeren Fichten manchmal zu beobachten sind, können
auf ein übermässiges Streckungswachstum zurückgeführt und durch prolep-
tische Triebbildungen begünstigt werden.

Die Prolepsis der Fichte stellt eine Reiteration dar, wobei die Frühprolepsis
sowohl adaptiv als auch traumatisch, die Spätprolepsis meist traumatisch bedingt
ist.

J.4 D/e Prove«r/vfr7'e££/WwAzg (prove«ft'vejRe/rerat/o»e«j

Die proventiv erzeugte Verzweigung gewinnt mit zunehmendem Baumalter
an Bedeutung undkanndie Fichtenkrone im Alter beherrschen
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/toMrf««# 7. Die verschiedenen aus Knospen erfolgenden Triebbildungen (Prolepsis, Regulärtrieb,
Proventivtrieb) bei der Fichte in Abhängigkeit vom Baumalter.

Die Masse der zuerst gebildeten Proventivtriebe geht aus basalen, regulär
gebildeten Knospen der Triebe erster und zweiter Ordnung hervor 6466/Wwwg

5; Toto 39. Diese bilden die ersten zwei sukzessiven proventiven Serien seitli-
eher Verzweigung (preventive Nebenserien), die sich wie die reguläre Haupt-
serie (reguläre Verzweigung) als mehr oder weniger gut ausgeprägte Seriendrei-
ecke an den Ästen der Krone abzeichnen können (id66//<3w«g 9; Totos S, 9, 70).

Kronen mit grossen mechanischen Belastungen können Proventivtriebe bis

über die achte Ordnung hinaus aufweisen. Solche Äste zeichnen sich durch Po-

lykladien (Tra«/r, 1895) aus 6466z7fi/w/ig 70; Totos 4, 5, 69. Derartige büschelför-
migen Zweiganhäufungen sind von den Hexenbesen (Toto 79 zu unterscheiden.
An Kammfichten entstehen die Proventivzweige längs der S i-Achsen Cd66//-

ztowg- &); an plattenförmig verzweigten Fichten können diese auch an den waag-
recht abstehenden S2- und S3-Achsen häufig auftreten. Dabei entstehen die
Proventivzweige bevorzugt aus den auf den Achsenoberseiten liegenden Pro-
ventivknospen, also epiton.

Einen wesentlichen Teil opportunistischer Architektur stellen die Réitéra-
tionen Wiederholungen des Architekturmodells; siehe Otoeww«, 1974,
Hallé e/ o/., 1978) dar. Von den verschiedenen Reiterationen, die in der Fichten-
krone auftreten können (Gruber, 1987), ist die Proventivtriebbildung die be-
deutsamste. Damit kann sich die Fichtenkrone ihrer Umwelt sehr vielfältig an-
passen. Wegen der Zurückverlegung der Innovationstriebe direkt an oder in die
unmittelbare Nähe der Haupt- bzw. übergeordneten Achsen wird diese Verjün-
gungsweise im Gegensatz zur distal gerichteten als prox/ma/ 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
(T/ur/Zg, 1878, T/nk, 1980). Proventivtriebe können aber auch adaptiv bedingt
sein. Neben dieser periphysischen Entstehungsweise ist der Proventivtrieb eine
ausgesprochene zyklophysische Erscheinung (siehe A66/Mw«g 79. Denn die Pro-
ventivtriebe treten an den älteren Ästen von 20- bis 30jährigen Pfröpflingen,
die aus Reisern von 200 bis 300 Jahre alten Fichten gezogen wurden, auch bei

ungestörtem Wachstum ganz regelmässig auf.
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5. Proventivtriebbildung: Proventive Reiterationstriebe* aus basalen Jahrestriebknospen
an Seitenzweigen erster und zweiter Ordnung

S, Seitentrieb erster Ordnung, S2 Seitentrieb zweiter Ordnung
P2S1 Reiterationstrieb zweiter Ordnung, gebildet direkt an S1

P3S2 Reiterationstrieb dritter Ordnung, gebildet direkt an S2

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

KP2S1 Proventivknospe zweiter Ordnung an S j
k Knospenkranz

*) Proventive Reiterationstriebe sind Triebe aus Proventivknospen

J. J Der Ä>o«e«üw/bait tfer F/c/z/e

Neben dem Architekturkonzept wurde der Kronenaufbau der Altfichte
durch ein ideales Normalmodell dargestellt. Das Normalmodell, das aus den in
geschlossenen Beständen häufigst vorkommenden Phänotypen abgeleitet
wurde, setzt sich vom Gipfel beginnend aus fünf vertikalen Kronenbereichen
charakteristischer Verzweigung zusammen, nämlich Jugendform-, Kamm-
form-, Bürstenform-, Plattenformverzweigung und abgestorbener Astbereich

//). Am Normalmodell, das heisst an den unterschiedlich hohen An-
teilen der vertikalen Kronenbereiche von Altfichten, ist der Einfluss der Um-
weltbelastung (günstige Wachstumsfaktoren, mechanische Belastungen) ab-
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Foto 7 /wo 2

Foto 7. Frühproleptische Verzweigung einer etwa 12 Jahre alten, wuchskräftigen Sämlingsfichte.

Foto 2. Korkenzieherartige Terminaltriebverkrümmung und starke frühproleptische Verzweigung
einer etwa 12 Jahre alten, sehr wuchskräftigen Sämlingsfichte.

Foto J. Proventivtriebe aus basalen Knospen auf der Oberseite der Sj-Jahrestriebe (Jg Trieb-
basisrillen, Jahrestriebgrenzen).

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

Foto J. Sehr üppige Proventivtriebbildung aufder Oberseite eines exponierten Astes (Polykladien).
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Fo/o 6. Extreme Polykladiebildung auf der Astoberseite einer randständigen Kammfichte. Durch
das ständige Austreiben von Proventivknospen nach Nadel- und Zweigbeschädigungen oder -ver-
lusten kann es zu derartigen Zweigbüscheln kommen.

Foro 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 Knospendichle und die kegelförmigen
Knospen. Die intensive Verzweigung wird durch den vermehrten Austrieb der Knospen innerhalb
und zwischen den Triebordnungen bewerkstelligt.
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fb/o S. Allersseriendreiecke an
einem kammförmig verzweigten
Ast (sukzessive Verzweigungs-
Serien) S2 reguläre Hauplserie,
P, erste preventive Nebenserie,
P3 zweite preventive Neben-
serie, P4 dritte proventive
Nebenserie.

foro 9. Seitentrieb erster Ordnung
(S|-Jahrestrieb) mit regulären S 2-

Zweigen und proventiven Pj- und
Pj-Zweigen. Die seitlich liberhän-
genden P2-Zweige beschatten die
regulären S2-Zweige, weshalb diese
im Beschattungsbereich entnadelt
sind.
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Foto 77

Foro 70. Kammförmig verzweigter Hauptast, der vorwiegend aus regulären Sj-Zweigen aufgebaut
ist. Diese bilden ein herabhängendes Altersseriendreieck, die reguläre Hauptserie.

Fo/o 77. Hauptast mit sich auflösender Kammform (Übergang zur bürstenförmigen Verzwei-
gung). Eine üppige Proventivtriebbildung löst die S2-Verzweigungsserie ab.

Fo/o 72. Röhrenförmig modifizierte Hauptäste einer randständig gewordenen Kammfichte. Die
kurzen Proventivzweige begrünen die Äste bis nahe an den Stamm.

Foto 72. Genetisch bedingte Unterschiede in der Verzweigungsform (Verzweigungstyp): Kamm-
fichte (K) neben einer Bürstenfichte (B).
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Foto /2 Foto /J

Foto 24. Genetisch bedingte Unterschiede in der Verzweigungsform:
a) Kammförmig verzweigte Westerhof-Fichte,
b) Plattenförmig verzweigte Oderhaus-Fichte,

(22 Jahre alte Pfröpflinge der Samenplantage Escherode, NFV Escherode).
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/tôWMung 9. Seitenast erster Ordnung (S,-Ast) mit 15 Jahrgängen und zwei Serien seitlicher Ver-
zweigung zweiter Ordnung und sechs vollständigen Nadeljahrgängen an den Zweigen zweiter Ord-
nung (schematisch).
Die erste Serie wird gebildet aus regulären Seitenzweigen zweiter Ordnung, die aus subapikalen und
medialen Seitenknospen von Si-Jahrestrieben hervorgegangen sind (reguläre Haupt- oder
S2-Serie). Die zweite Serie besteht aus proventiven Reiterationszweigen zweiter Ordnung, die sich
vornehmlich aus den epitonen basalen Proventivknospen entwickelt haben (erste proventive
Neben- oder Pj-Serie).

O Jahrestriebgrenzen von den S2-Achsen. • Jahrestriebgrenzen von P2-Achsen
a Proventivknospe, b aktivierte Proventivknospe mit Scheinknospe, c proventiver Start-

trieb.

Anmerkung: Die strenge Chronologie der Altersstruktur wie bei der regulären Hauptserie ist bei
der ersten proventiven Nebenserie nicht ausgebildet, da die Zeit zwischen Knospenbildung und
Triebstreckung bei Proventivtrieben unbestimmt ist. Dies hängt weitgehend von exogenen Fakto-
ren ab. Die S2-Achsen erreichen in diesem Beispiel ein Alter von 11 Jahren.

schätzbar. Überwiegt die Kammformverzweigung sowohl innerhalb der Krone
als auch im Bestand, dann ist dadurch ein günstiger 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-
sehen bilden sich die Bürstenform- und die unregelmässigen Kammformver-
zweigungen aus fFotos 70 7>/s 729. Neben diesen vorwiegend modifikatorisch be-

dingten Verzweigungsformen sind aber auch solche mit genetisch bedingter Prä-

gung zu unterscheiden (Totos 72, 747.

Die Anteile und Verteilung regulärer und proventiver Triebe in der Fichten-
krone hängen vom Baumalter und vom Standort ab. Junge Fichten zeigen
keinen oder nur einen geringen Anteil an Proventivtrieben an der Gesamt-
krone. Alte Fichten können nahezu 100% aus Proventivtrieben zusammenge-
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y4A£//</ung 70. Polykladie: Doldenförmige Anhäufung von Trieben meist verschiedener Verzwei-
gungsordnung und unterschiedlichen Alters, welche aus vielen und nahe beieinanderliegenden Pro-
ventivknospen hervorgehen.
S, Seitentrieb erster Ordnung
S2S] Seitentrieb zweiter Ordnung, an S1 sitzend (abgestorben)
PjS) Reiterationstrieb zweiter Ordnung, an S1 sitzend (abgestorben)
P3P2 Reiterationstrieb dritter Ordnung, an Pj sitzend (abgestorben)
P4P3 Reiterationstrieb vierter Ordnung, an P3 sitzend (lebend)

P*P„.i Proventiver Reiterationstrieb x-ter Ordnung, an P^i sitzend

g Jahrestriebgrenze Knospenspur oder Triebbasisrillen)

• proventive Starttriebe (P3P2 und P4P3)

setzt sein. In geschlossenen exponierten Beständen ist der Anteil proventiver
Zweige an der grünen Krone niedriger (in den Beispielen der 7a6e//e 2; 70% bis
90%) als in aufgelockerten oder aufgerissenen exponierten Beständen 7a6e//e

2; 90% bis 100%). Das Verhältnis Proventiv-/Regulärtriebe nimmt mit der Ex-
position, der Belastung und dem Baumalter zu 72, 2). Auch
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^èA/Wi/ng 7/.
Aufbau der Fichtenkrone nach
Ast- und Zweighabitus (ideales
Normalmodell):

© y«genrf/b/TOverzweigung
(± plagiotrope,
plattenförmige
Ausrichtung
der Seitenzweige zweiter
und höherer Ordnung,
reguläre Triebbildung,
Sonnennadelzweige).

® Alamm/ormverzweigung
(negativ orthotrop
gerichtete Seitenzweige
zweiter und höherer
Ordnung, vorwiegend
reguläre Triebbildung,
wenig Reiterationstriebe,
Vertikalebenenstruktur)

© Si/rate/i/ömrverzweigung
(allseitig gerichtete
Seitenzweige zweiter und
höherer Ordnung,
reguläre und
Reiterationstriebbildung,
Raumstruktur)

@ y/affen/ormverzweigung
(plagiotrop gerichtete
Seitenzweige zweiter und
höherer Ordnung,
vorwiegend oder nur
Reiterationstriebbildung,
Horizontalebenen-
struktur,
Schattennadelzweige)

© Abgestorbene Äste



7ö6e//e 2. Reiterationstrieb-/Regulärtriebverhältnis (P/S) in den Kronenfünfteln
A: nach Anzahl der Jahrestriebe
B: nach Trockengewicht
P proventive Reiterationszweige

A B

Baun 1 2 3 4 5 1 2 3 4 5

A 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

/ 3 \ 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 5,4 21,2 21,1 6,8 5,0 5,1

\ 5 / 0,0 17,4 18,3 25,3 0,0 0,0 26,7 7,6 7,7 0,0
1

23,6 11,9 10,0 8,2 3,6 11,6 10,7 4,6 2,3 2,1

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

4. Folgerungen

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

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

turfunktion, Hartig, 1900; ReA/wess, 1983, Gruber, 1987);
— zweitens können Proventivtriebe bei günstigen Wachstumsbedingungen zu-

sätzlich zur Faktorenausbeutung eingesetzt werden (Exploitationsfunktion)
und

— drittens vermag sich die Fichte damit verändernden Umweltverhältnissen
durch leichte und rasche Verformbarkeit ihrer Krone und Verzweigung
sehr vielfältig anzupassen (architektonische Adaptionsfunktion). Damit
kann der eroberte Kronenraum nachhaltig behauptet werden.
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.FortseföMng Z,ege«£fe z«/lôWM«ng 72

S2 Seitentriebe zweiter Ordnung (Primärtriebe)

P2 Reiterationstriebe zweiter Ordnung

P^ Reiterationstriebe x-ter Ordnung

Primärtriebe Regulärtriebe)

proventive Reiterationstriebe

a Reiterationstriebe 2-ter Ordnung (P2S1)
b Reiterationstriebe 3-ter Ordnung (P3S2)

c Reiterationstriebe 3-ter Ordnung (P3P2)
d Reiterationstriebe 4-ter Ordnung (P4P3)
e Reiterationstriebe 5-ter Ordnung (P5P4)

f Reiterationstriebe 6-ter Ordnung (P6P5)

g Reiterationstriebe 7-ter Ordnung (PyP^)

(«lebend» mindestens 40 % grüne Nadeln
trägt der Zweig)

s' Kronenbild bei ungestörtem Astwachs-
tum (ohne Ausfall von Jahrestrieben)

Die Verzweigungsstrategie der Fichte ist aus der Sicht der Länge des Trans-
portweges sehr offensichtlich: Bei jungen Fichten, bei denen der Transportweg
zwischen den verschiedenpoligen Apikalmeristemen (Wurzel- und Spross-
spitzen) noch sehr klein ist, können neben den regulären auch proleptische
Triebe gebildet werden. Mit zunehmendem Baumalter wächst durch die distal
gerichtete Trieb- und Wurzelinnovation die Entfernung zwischen den Wurzel-
und Sprossspitzen, weshalb die proleptische Triebbildung stetig abnimmt und
die reguläre Triebbildung ansteigt. Wird die Transportweglänge 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
verfügt die Fichte daher über eine enorme Kronenplastizität. Darin ist auch mit
ihre grosse Polymorphie begründet. Auf Grund ihres hochspezialisierten pro-
ventiven Reiterationsapparates ist die Fichte befähigt, sich auf Standorten und
in Regionen mit hohen mechanischen Belastungen zu behaupten. Besonders
herauszustellen ist, dass der Windeinfluss bei der Formprägung der Fichten-
krone hinsichtlich der Verzweigungstypen einen grossen Einfluss ausüben
kann (Foto 72).

zlèMûfctog 74 zeigt im Vergleich das starre und plastische Triebwachstum
von Fichten- und Buchenaltkronen.

Bei den Verzweigungstypen der Fichte wurde bisher die Proventivtrieb-
bildung nicht berücksichtigt. Diese ist jedoch wegen ihres grossen Anteils am
Aufbau der grünen Krone und wegen ihrer äusserst leichten Bildungsbereit-
schaft und Adaptionsfähigkeit für die Krone formbestimmend. Deshalb ist die
Fichtenkrone sehr leicht modifizierbar, was besonders für kammförmig ver-
zweigte Fichten gilt. Genetisch bedingte Unterschiede in der Verzweigungs-
form (Kamm-, Bürsten- und Plattentypen) sind zwar existent (Foto 74), jedoch
viele Kronenphänotypen stellen Modifikationen dar. Globale Rückschlüsse
vom Phänotyp auf den Genotyp können anhand der Verzweigungsform nicht
mit absoluter Sicherheit gemacht werden (Sc/iw/T/f-Fbgf, 1972, 1977, Gruber,
1987). Dies gilt besonders für exponierte Fichten.
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Anhand der Verzweigungsform ist es aber möglich, die Höhe der mechani-
sehen Belastung auf die Krone abzuschätzen. Daher können die bisher als Ver-
zweigungstypen betrachteten Kronenbilder als exogene mechanische Be-

lastungsstufen dienen 647>6/Ww«g 7J). Eine Vitalitätseinschätzung von Fichten
muss innerhalb dieser natürlichen Belastungsstufen erfolgen, zum Beispiel
nach Triebqualität, Triebquantität, Benadelung und proventiver Reiterations-
tätigkeit. Einen Rahmen für eine Vitalitätseinschätzung von Fichtenaltkronen
bieten die in 75 dargestellten Kronenzustandsstufen. Dabei muss das

repräsentative mittlere Kronendrittel angesprochen werden. Gleichzeitig sind
die Benadelungsverhältnisse des oberen Kronendrittels zu berücksichtigen.

Fichtenkronen mit einer üppigen Proventivtriebbildung (Totos 5, <59 verra-
ten einen grossen Stoffumsatz, wozu aber ein intakter Boden und ein physiolo-
gisch vitaler Baum Voraussetzung sind. Die Proventivtriebbildung (Ersatz-
triebe, siehe Sc/zw 1983, 1986; Rehfuess, 1983) ist auf keinen Fall als ein neu-
artiges Waldschadenssymptom zu bewerten, sondern sie ist ein évolutives Ele-
ment der Fichtenkrone zur Anpassung an besondere natürliche Standorte und
Standortsfaktoren.

Es muss als äusserst bedrohlich angesehen werden, wenn eine Baumart mit
einer derart hoch entwickelten Kronenregeneration trotzdem grossräumig ab-

stirbt. Daraus kann wenigstens abgeleitet werden, dass daran Witterungs-
extreme nicht schuld sein können.
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R Ö H R E N F 0 R M (di>
PLATTENFORM (d2>
B A N D F 0 R M (d3>

/i. Die Modifizierbarkeit der Verzweigungsformen bei der Fichte
(Von der distalen zur proximalen Innovationsstrategie)
Die verschiedenen Verzweigungsformen repräsentieren unterschiedliche mechanische Belastungen
O Regulärtrieb, • Proventivtrieb
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F/fwrf e^rwf
hohe innere Formdynamik

starres peripheres Expansions-
Wachstum (nur Langtriebe)

• distale und proximale Trieb-
innovation (Regulär- und Pro-
ventivtrieb)

• hochentwickelter proventiver
Reiterationsapparat

• verschwenderisches Wachstun
durch Proventivtrieb

• große kronenarchitektonische
Adaption über Proventivtriebe

• tief liegender Kronenschwerpunkt

• excurrente Kronenform

• geringe innere Formdynamik

• dynamisches peripheres Expansionswachstum
(periphere Plastizität über Lang- und
Kurztriebe)

• distale Kurz-/Langtriebinnovation*
(Regulärtrieb)

• schwach ausgeprägter proventiver
Reiterationsapparat

• sparsames Wachstun durch Kurztrieb

• große kronenarchitektonische Adaption
über Kurztriebe

• hoch liegender Kronenschwerpurikt

• decurrente Kronenform

Starres und plastisches Wachstum von Fichten- und Buchenaltkronen:
Kronenraum mit plastischem Wachstum
Kronenraum mit starrem Wachstum

* Anmerkung: Es gibt auch spezialisierte Buchen, die über die proximale Triebinnovation als

proventive Kurztriebe einen Grossteil der Blattmasse tragen. Dies ist aber seltener der Fall.

S Schwerpunkt der Krone bezüglich der Blattmasse
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Résumé

L'adaptation du houppier de l'épicéa (Picea abies IL.] Karst.)
de par les différentes manières de former ses pousses

Le présent travail décrit les différentes formations des pousses à partir des bourgeons
chez l'épicéa fP/cea oô/es L. Karst.) et les met en évidence en tant que souchets à

différents stades de développement. L'épicéa agit et réagit différemment selon son âge et
les conditions de station. En plus du modèle architectural et de la formation habituelle des

pousses, l'architecture opportuniste du houppier de l'épicéa est considérée, la formation
proventive et la prolepsie sont représentées de manière détaillée. Nous considérons que
la signification écologique de ces formations de pousses est, d'une part, l'utilisation
optimale de la croissance et, d'autre part, un moyen de régénération.

La formation du houppier de l'épicéa est décrite dans son modèle normal idéal. La
faculté de modification des formes de ramification (types de ramification) est également
montrée.

Du point de vue de la vitalité des épicéas, on a défini plusieurs stades de l'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: 5. Oo/tf/er
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