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Verzwergte Laubhdlzer; anatomische und morphologische
Besonderheiten sowie 6kologische Bedeutung

BERND R. SCHONE UND FRITZ H. SCHWEINGRUBER

Keywords: Environmentally dwarfed trees; wood anatomy; morphology; ecology.

~ Abstract: Suppressed trees in the shrub layer significantly differ
_ from non-dwarfed trees in anatomical and morphological
features. Characteristics are discussed of environmentally
dwarfed specimens which play an important role in the growth
- dynamics of a stand.

1. Einleitung

Bei der Entwicklung von Waldbestanden, insbesondere in deren
Frihstadien, spielen sich Differenzierungsprozesse ab. Diese
aussern sich in der Morphologie und Anatomie der Geholze. Wir
wenden uns hier den durch Konkurrenz benachteiligten Formen-
gruppen zu; denn sie sind bedeutend fir die Wachstumsdyna-
mik eines Standortes: Sie bilden eine vegetative «Regenerations-
bank», aus der sich jederzeit und unmittelbar bei verbesserten
Lebensbedingungen Baume entwickeln kénnen.

Obwohl bereits ANTONI VAN LEEUWENHOEK (1632-1723)
Unterschiede in Jahrringbreite und Porenverteilung bei langsam-
und schnellwiichsigen artgleichen Gehélzen aufgefallen sind
(reproduziert in Baas, 1982), beschaftigen sich wenige dendro-
Okologische Studien gezielt mit verzwergten Baumen und fih-
ren quantitative Analysen an Gewebeschnitten durch (z.B. BAAS
etal.,, 1984; GROSSER, BURGER, 1985; WANG, LI, 1989; siehe
auch HatBwAcHS, Kisser, 1967). Einige Arbeiten behandeln
Bonsai-Baume, also kinstlich induzierte Verzwergung, und
vergleichen sie mit genotypischen Zwergen (Straucher, Zwerg-
straucher). In der Strauchschicht von Hochwaldern sind da-
gegen «natlrlich» verzwergte Baume (= 6kotypische Zwerge)
haufig anzutreffen: Umweltbedingte Verzwergung bezieht
sich in vorliegender Untersuchung im wesentlichen auf Licht-
limitierte Geholze und ist zu unterscheiden von genetisch deter-
miniertem Zwergwuchs (= genotypische Zwerge). Es handelt sich
um stark unterdriickte Baume von kiimmerlichem Wuchs und
geringer Grosse (<50-80 cm), aber mitunter zugleich beachtlich
hohem Alter (vgl. auch RusNEr, 1910; MorRis, 1948).

Unterdriickte (verzwergte) Baume unterscheiden sich in auf-
falliger Weise von artgleichen nicht-unterdriickten Baumen
durch eine Reihe morphologischer und vor allem holzanatomi-
scher Eigenheiten (BAUMBERGER, 1997; LISCHER, 1998). Holz-
bestimmungsbicher beschranken sich auf die Anatomie von
Stammholz grosserer Baume; dabei werden unterdriickte
Individuen vernachlassigt, obwohl deren Anzahl diejenige der
im Bestande dominierenden, grossen Baume um mehr als
das Tausendfache Ubersteigen diirfte (vgl. LElBUNDGUT, 1966).

In der vorliegenden Abhandlung werden einige morphologi-
sche und anatomische Besonderheiten verzwergter Laubbaume
aus der Strauchschicht dargestellt, physiologische Zusammen-
hange diskutiert und die Bedeutung unterdriickter Baume fur
die Okologie und Holzanatomie herausgestellt.

2. Zwerg-Problematik

Was ist ein Zwerg? Wann ist ein Zwerg ein Zwerg? Innerhalb der
Variationsbreite einer Art gibt es Gréssenunterschiede. Sofern
diese Grossenunterschiede nicht hauptsachlich durch Umwelt-
einflisse hervorgerufen werden, liegen dieser Tatsache geneti-

132

FDK 164 : 181.6

[ Abstract: Unterdriickte Geholze in der Strauchschicht unter-
scheiden sich anatomisch und morphologisch deutlich von
nicht-verzwergten Baumen. Diskutiert werden die Charakteri-
stiken umweltbedingt verzwergter Individuen, die bei der
Wachstumsdynamik von Bestdnden eine grosse Rolle spielen.

sche Ursachen zugrunde. Umwelteinflisse kdnnen extrem
unterdriickte Individuen hervorrufen: Sie erreichen beim vor-
liegenden Untersuchungsmaterial kaum mehr als 1 m Hohe
und sind je nach Art zwischen 15 und 30 Jahre alt. In der vor-
liegenden Arbeit werden solche Individuen als verzwergte
Formen bezeichnet, als 6kotypische Zwerge. Zwischen (mehr
und weniger stark) unterdriickten Baumen und nicht-unter-
driickten («normalwichsigen») Individuen gibt es einen
fliessenden Ubergang (vgl. Kapitel 4).

Unterschiedliche Baumhdohen sind ebenfalls interspezifisch
festzustellen. Die Grenzziehung zwischen Zwerg und Nicht-
Zwerg erfolgt auch hier subjektiv: Es gibt Arten, die u.a. hin-
sichtlich ihrer Wuchshohe von anderen Arten der gleichen
Gattung abweichen (Beispiel Betula nana L. — Betula pendula
L.). In diesem Falle ist die Kleinwchsigkeit genetisch festgelegt,
kann aber durch UmwelteinflUsse weiter modifiziert werden.

Wir differenzieren zwischen ¢kotypischen (verzwergten,
«dwarfed trees») Formen und genotypischen (zwergwdichsi-
gen, «dwarf trees») Baumen. In der vorliegenden Untersu-
chung stehen die verzwergten Individuen im Vordergrund.

Schliesslich muss beachtet werden, dass genetische Faktoren
und Umweltfaktoren, die sich auf das Wachstum auswirken
konnen, in Wechselwirkung miteinander stehen und dadurch
eine Entscheidung erschwert wird, ob das Wachstum mehr
durch endogene oder exogene Faktoren bedingt ist.

3. Material und Methoden

Die Proben stammen von zwei Standorten im Kanton Tessin,
Schweiz: von einer WNW-exponierten Flidche am Monte Ceneri
SW’ Bellinzona (r699850, h114300) und von einer N-expo-
nierten Flache bei Ruino (r713750, h111250) im Centovalli W’
Locarno (siehe Abbildung 1). Wahrend am sonnigeren Standort
am Monte Ceneri die Artenvielfalt der Holzpflanzen hoher ist
(u.a. Schwarzerle — Alnus glutinosa (L.) Gaertn., gemeine Esche
— Fraxinus excelsior L., Edelkastanie — Castanea sativa Mill., Berg-
ahorn — Acer pseudoplatanus L., Vogelbeere — Sorbus aucuparia
L., Hangebirke — Betula pendula Roth, Stechpalme - llex aquifo-
lium L.), kommen am schattigeren Standort bei Ruino im Cento-
valli ausser Edelkastanie im wesentlichen nur wenige Exemplare
von Fraxinus excelsior, Acer pseudoplatanus und Betula pendula
vor. Die Standortunterschiede haben auf die anatomischen und
morphologischen Details der untersuchten Taxa aber offenbar
keine Auswirkungen; deshalb war es nicht notwendig, die
Proben nach Standorten getrennt aufzuftihren.

An beiden Lokalitaten wurden Badumchen von gedrungenem
Wuchs in der Strauchschicht entnommen: Acer pseudoplatanus,
Castanea sativa und Fraxinus excelsior. Verschiedene anatomi-
sche und morphologische Charakteristika sind mit ausgewachse-
nen Individuen dieser Taxa vom gleichen Standort und mit
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+ 110 Monte Ceneri
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Abbildung 1: Lage der Untersuchungsgebiete (*) im Kanton Tessin, Schweiz. Skizze nach den

Landeskarten LK 25 Locarno 1312 und LK 25 Bellinzona 1313.

Archivmaterial der Eidgendssischen Forschungsanstalt fur Wald,
Schnee und Landschaft (WSL) in Birmensdorf/Zrich (Schweiz)
verglichen worden.

Im Stammbereich der Geholze wurden histologische Quer-
schnitte (12-15pm) mit einem Mikrotom angefertigt, mit
Eau de Javelle gebleicht, mit Safranin-Lésung gefarbt und in
Alkoholbadern kontinuierlich steigender Konzentration und
anschliessend in Xylol dehydriert, am Ende schliesslich in
Kanadabalsam konserviert (vgl. SCHWEINGRUBER, 1978). Die
Zahlung der Jahrringe erfolgte unter dem Mikroskop, ebenso
die Messungen des radialen Porendurchmessers (Durchmesser
der Poren parallel zum Stammradius) im Frihholz der jeweils
ersten (innersten) drei Jahrringe und des jeweiligen Stamm-
durchmessers bei der Frihholzbildung; daraus konnte der
Stamm-Umfang errechnet werden. Ausserdem ist die Anzahl
der Frihholzporen ermittelt worden. Zellwanddicke und
sonstige Auffalligkeiten wurden lediglich deskriptiv erfasst.

4. Ergebnisse

4.1 Altersbestimmung verzwergter Baume und
morphologische Besonderheiten (Abbildung 2)

Die Altersbestimmung stark unterdriickter Gehdlze gestaltet
sich schwierig. Bei Nadelholzern kann das Baumalter durch
Zahlung der Astquirle (Astwirtel) ermittelt werden (z. B. STAHL,
1780; BAUR, 1861). Bei Laubholzern, deren Knopsen im Winter
durch Tegmente geschutzt sind, lasst sich das Baumalter aus
der Zahl der Knospenschuppennarben ableiten (z. B. DENGLER,
1937; DOBNER, 1858; NORDLINGER, 1874, 1876; WILLKOMM,
1875). Bei EscHRICH (1981) heissen die Knospenschuppen-
narben «Narben der Knospenschuppen», bei RoLofr (1989a, b)
«Triebbasisnarben». Die Knospenbildung ist ein annueller
Prozess. Verschiedene Laubholz-Individuen von gedrungenem
Wuchs wurden hier erstmals gezielt daraufhin untersucht,

ob das Knospenschuppennarben-Alter tatsachlich dem Alter
nach Jahrringen entspricht. Bei Nadelhélzern sind entsprechen-
de Untersuchungen bereits durch SIREN (1951) und GRUBER
(1991) erfolgt. Die Jahrringzahlung in Gewebeschnitten (inter-
ne Z&hlung) oberhalb der Knospenschuppennarben entspricht
bei jungen Baumen tatsachlich dem Alter geméss der externen
Zahlung (= Zahlung der Knospenschuppennarben). Mit steigen-
dem Baumalter weichen die Ergebnisse beider Methoden
zunehmend voneinander ab. Teilweise ergibt das Zahlen der
Knospenschuppennarben ein geringeres, teilweise ein hdheres
Alter als die Jahrringzéhlung. In den unteren Stammabschnit-
ten erschwert die mit dem Alter zunehmende Verborkung der
Rinde das Erkennen der Knospenschuppennarben. Bei schlech-

Schweiz. Z.Forstwes. 750 (1999) 4: 132-141

ten Nahrungsbedingungen wéchst der oberirdische Teil der
Pflanze kaum; die Pflanze erhélt einen verkrippelten Habitus.
Die Knospenschuppennarben stehen sehr eng beieinander
und lassen sich kaum verschiedenen Jahren zuordnen. Der
Terminaltrieb ist bei vielen verzwergten Geholzen durch das
Wild verbissen; manche Jahre gehen dadurch der externen
Zahlung «verloren. In all diesen Fallen waren theoretisch
histologische Schnitte oberhalb der vermuteten Sprossbasis
geeignet, um das wahre Alter durch Zahlung der Jahrringe

icm 1cm
Y L)
5cm
Blattnarbe
(leaf scar) 0
Verbiss
% (browsing)
0 3
Knospenschuppennarbe

(bud-scale scar)

Spross/Wurzel-
Ubergangszone
(root collar)

Abbildung 2: Morphologie der verzwergten Bdume und Methode zur
externen Altersbestimmung durch Zahlung der Knospenschuppen-
narben.
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festzustellen. Wegen auskeilender oder gar fehlender Jahrringe
und der oftmals sehr undeutlich entwickelten Jahrringgrenzen
ist es jedoch praktisch kaum méglich, das genaue Baumalter
mit dendrochronologischen Methoden zu ermitteln. Erschwe-
rend kommt hinzu, dass die internen Altersbestimmungen an
Gewebeschnitten, die nur wenige Millimeter auseinander
liegen, z.T. ein um mehrere Jahre abweichendes Alter ergeben.
Annahernd prazise Altersdaten sind nur dann zu erhalten,
wenn interne und externe Zahlung kombiniert werden.
Bemerkenswert ist die Verteilung der Jahrring-Anzahl im
Ubergangsbereich Spross/Wurzel, der bei Acer pseudoplatanus
gezielt untersucht wurde. Unmittelbar in der Ubergangszone
ist die Anzahl erkennbarer Jahrringe geringer als in weiter distal
gelegenen Wurzelabschnitten. Diese Beobachtung macht
auch SIReN (1951) bei Fichten und fiihrt das auf Neubildung
von Wurzeln zurlick. GRuBer (1991) findet in benadelten
Lamettatrieben von Fichten an der Anwachsstelle des Zweiges
am Ast weniger Jahrringe als im benachbarten Teil.

4.2 Anatomie

Die restriktiven Lebensbedingungen unterdriickter Bdume be-
einflussen im Kambium die Zellteilung und -differenzierung, die

Zellstreckung und das Zellwandwachstum unterdriickter Baume.

Die Querschnitte von Stammholz dominanter Baume (Abbildun-
gen 3a, 4a, 5a) unterscheiden sich in vielerlei Hinsicht von den-
jenigen unterdrickter, kleiner Individuen (Abbildungen-3b-e,
4b-f, 5b-d). Auskeilende Jahrringe werden bei unterdriickten
Individuen von ringporigen Arten wie Esche (Abbildungen 3b,
¢, d) und Edelkastanie (Abbildungen 4c, e) beobachtet. Bei
verzwergten Bergahorn-Individuen keilen Jahrringe besonders
haufig aus (Abbildungen 5b, d). In einzelnen Jahren werden
nur winzige Teiljahrringe gebildet (Abbildungen 3b, c, 4b, ).
Maglicherweise erfolgt mitunter auch gar keine Jahrringbil-
dung. Bei Ahorn sind die radial abgeflachten Spatholz-Grund-
gewebszellen oft entlang des Stammumfangs diskontinuierlich
(Abbildung 5d). Es ist deshalb nicht zu unterscheiden, ob es sich
um einen auskeilenden oder einen falschen Jahrring handelt.
Die Jahrringgrenzen sind bei allen untersuchten unterdriickten
Individuen wegen kaum verdickter Spatholzzellen und der
nicht radial abgeplatteten marginalen Grundgewebszellen nur
schwierig zu erkennen (Abbildungen 3e, 4f, 5¢). Die Jahrring-
breiten sind in Stdmmen unterdrtickter Geholze durchschnittlich
um ein Zehntel kleiner als bei nicht-verzwergten Formen am
gleichen Standort (vgl. Abbildung 3a mit 3b—e, 4a mit 4b-f, 5a
mit 5b-d; vgl. auch Abbildungen 6 bis 8).

Die Porendichte im Friihholz ist offenbar wesentlich von
der Intensitat der Unterdriickung, nicht vom jeweiligen Stamm-
durchmesser abhéangig: Die Porendichte ist bei verzwergten
Individuen im Durchschnitt etwa halb so gross wie bei wenig-
oder nicht-unterdriickten Formen (Abbildung 6). Die Messwerte
streuen stark, sowohl bei unterdriickten (5-60%) als auch bei

Abbildung 3: Gewebequerschnitte durch das Xylem von Fraxinus
excelsior. a = Stammbholz eines nicht-unterdrickten Individuums:
grosse Jahrringbreite, hohe Porenanzahl im Frihholz, grosser
Frithholzporen-Durchmesser; b —e = umweltbedingt verzwergte
Individuen: geringe Jahrringbreiten, geringer Friihholzporen-
Durchmesser; b = auskeilender Jahrring (eingekreist), geringe
Frihholzporen-Dichte (Verlust der Ringporigkeit), z.T aber héhere
Anzahl an Frihholzporen (Halb-Ringporigkeit), Teiljahrringe (Pfeil);
¢ = auskeilender Jahrring und Teiljahrringe, Vergrosserung der Ab-
bildung b; d = sehr wenig Frithholzporen; e = undeutliche Jahrring-
grenzen wegen partiell fehlender Poren im Frihholz und ganzlich
fehlender Poren im Spatholz. Die Zellwanddicke der Grundgewebs-
zellen im Spatholz ist im Vergleich zu denjenigen im Stammbholz
gering.

Schweiz. Z. Forstwes. 750 (1999) 4: 132-141

wenig- oder nicht-unterdriickten Typen (20—-50%). Beachtlich
ist dabei, dass diese Trends nicht bloss flr das untersuchte zer-
streutporige Geholz (Acer pseudoplatanus) typisch sind, son-
dern selbst bei ringporigen Holzern (Fraxinus excelsior, Castanea
sativa) festgestellt werden kénnen. Was fur wenig- und nicht-
unterdrickte ringporige Geholze charakteristisch ist, ndmlich
die hohe Frihholzporendichte (Abbildung 3a, 4a, 6b,¢), gilt bei
verzwergten Individuen von Fraxinus und Castanea nicht mehr
(Abbildungen 3d, e, 4b, ¢, €, f, 6b,¢): Halb-Ringporigkeit oder
gar Zerstreutporigkeit ist bei solchen Individuen typisch. Aller-
dings treten gelegentlich Ausnahmen auf: Extrem kleinwtichsige
Fraxinus- und Castanea-Typen kdnnen ringporig sein (Abbildun-
gen 3b, 4d; Pfeil in Abbildungen 6b und c).

Im ersten Lebensjahr des Baumes sind die Porendurchmesser
des Friihholzes etwas grosser als in den darauffolgenden. Auch
andere Parameter wie z.B. Porenzahl pro Umfang (siehe unten)
deuten auf solche Alterstrends hin. Aus den hier zugrundelie-
genden Messungen lassen sich diese aber nicht deutlich genug
ableiten; die Messwerte fir das Friihholz verschiedener Jahre
sind deshalb in den Diagrammen (Abbildungen 6 bis 9) nicht
separat dargestellt worden.

Ein deutlicher, von der Jahrringbreite abhéangiger Trend
zeichnet sich aber ab, wenn man die mittleren (Median)
Durchmesser der Frithholzporen in Beziehung setzt zur Jahr-
ringbreite. In Abbildung 7 ist dieser Trend beispielhaft fur
Acer pseudoplatanus dargestellt worden; prinzipiell ist er
fur Fraxinus excelsior und Castanea sativa in gleicher Weise
kennzeichnend: Die radialen Porendurchmesser nehmen mit
steigender Jahrringbreite bei verzwergten Formen zunéchst
stark, beinahe linear, zu. Spater nimmt diese Entwicklung
einen asymptotischen Verlauf an; deswegen sind die Poren-
durchmesser im Frihholz stark unterdriickter Geholze, relativ
gesehen, grosser als die nicht-unterdriickter (siehe auch Baas
et al., 1984; GROSSER, BURGER, 1985; WANG, Li, 1989).

Mit zunehmender Jahrringbreite und sinkendem Ver-
zwergungsgrad steigt die Variationsbreite verschieden grosser
Frihholzporen-Durchmesser immer mehr an. Stellvertretend
ist das Abbildung 8 am Beispiel von Acer pseudoplatanus
zu entnehmen: Bei nicht-unterdriickten Individuen kommen
sehr grosse, aber auch sehr kleine Poren vor, bei verzwerg-
ten zumeist nur kleine.

Die Frdhholz-Porenanzahl ist bei verzwergten Baumen
im Verhaltnis zum Stammumfang meistens geringer als bei
wenig- und nicht-unterdriickten Geholzen derselben Art
(Abbildung 9), absolut betrachtet immer geringer (vgl. auch
BAAs et al., 1984: Abbildungen 23 bis 28). [Die «Ausreisser»
(hohe Porenzahl bei schmaler Jahrringbreite) in Abbildung 9
sind auf die Frihholzporen-Anzahl der ersten Lebensjahre
zurlickzufihren. Weitere Untersuchungen mussen zeigen, ob
in den ersten Jahrringen tatsachlich mehr Poren entwickelt sind
als in spateren.] Es deutet sich zumindest fur die untersuchten
ringporigen Geholze ein negativ exponentieller Kurvenverlauf
an (vgl. Abbildungen 9b, c). Besonders bei Castanea, aber
auch bei Fraxinus und Acer fallt jedoch auf, dass verzwergte
Individuen, relativ betrachtet (d. h. in Bezug zum Umfang),
mitunter mehr Poren (kleinere, vgl. Abbildung 7) aufweisen
als nicht- oder wenig-unterdriickte Pflanzen. Flr ringporige
Geholze bedeutet das eine annéhernde Ringporigkeit, d.h.
eine enge Besetzung des Frithholzes durch Poren.

5. Diskussion

«Man kann also durch Zahlung der Jahr-Ringe das Alter der
Baume sehr genau finden. Alles dieses lehrt die Erfahrung,

und ist keinem Zweifel mehr unterworfen» (HARTIG, 1808: 63).
Was zu Beginn des 19. Jahrhunderts von Grossvater HARTIG
noch apodiktisch proklamiert wurde, ist spatestens durch seinen
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Abbildung 5¢

Abbildung 5: Gewebequerschnitte durch das Xylem von
Acer pseudoplatanus. a = Stammbholz eines nicht-unter-
drickten Individuums: grosse Jahrringbreite, viele Poren
mit relativ grossem Porenduchmesser; b-d = umwelt-
bedingt verzwergte Individuen mit sehr geringen Jahr-
ringbreiten und wenigen kleinen Poren; b = auskeilen-
de Jahrringe (Pfeile), z.T. undeutliche Jahrringgrenzen,
innerhalb der Jahrringe weniger Poren auf der Seite
geringeren Zuwachses; ¢ = Teiljahrring von sehr gerin-
ger Breite; d = auskeilende Jahrringe, Spatholzzellen
setzen in radialer Richtung plétzlich aus (Pfeil).

Abbildung 5d

Enkel RoBERT HARTIG (1869) relativiert worden. Nach seinen Er-
hebungen an Weymouthskiefern empfiehlt er «bei Altersbestim-
mungen ... die unterdrlickten Bdume ganz unbericksichtigt

zu lassen» (ibid.: 476), weil das «Aussetzen der Jahresringe ...
fur die unterdriickten Stamme ein erheblich jlingeres Alter als
fir die Dominirenden» zur Folge hat (ibid.: 471). Nachfolgend
haufen sich die Berichte tiber das Aussetzen von Jahrringen

bei unterdriickten Baumen; zunichst stehen die Nadelbdume
weiterhin im Zentrum des Interesses (FLURY, 1924, 1926; RUBNER,
1910), spater werden solche Beobachtungen auch bei unter-
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driickten zerstreutporigen Laubholzern gemacht (ELLiNG, 1966;
EcksTEIN et al,, 1974). Weitaus seltener sind bisher die Berichte
Uber auskeilende Jahrringe bei unterdriickten ringporigen
Geholzen (PETERSEN, 1899; LOHR, 1969); viele Autoren halten
Auskeilungen bei Ringporigen fur ausgeschlossen (z.B. HUBER,
SIEBENLIST, 1963).

Die ausgezeichnete «Aarringstudier» von PETERSEN (1899)
ware vollig in Vergessenheit geraten, wenn nicht LOHR (1969)
auf sie aufmerksam gemacht hatte. Petersens Abbildungen
lassen holzanatomische Verdnderungen bei unterdriickten
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Eichen (ibid.: Abbildung 5) und Eschen (ibid.: Abbildung 7)
erkennen. Bei Fraxinus excelsior hebt er Teiljahrringe besonders
hervor (ibid.: Abbildung 7). Das Auskeilen von Jahrringen
beobachtet er bei zerstreutporigen Holzarten wie Acer und
ringporigen Holzern wie Quercus und Fraxinus. Auf die geringe
Wuchshohe alter, verzwergter Baume und deren geringen
Stammdurchmesser weist er an mehreren Stellen hin.
Vorliegende Untersuchungen bestatigen das teilweise
Fehlen von Jahrringen bei weiteren unterdrtickten Laubholz-
arten, und zwar nicht nur bei zerstreutporigen, sondern
auch bei ringporigen Holzern (siehe LoHR, 1969; siehe aber
z.B. HUBER, SIEBENLIST, 1963). Offenbar ist der Baum in
der Lage, notigenfalls das Gewebe der Vorjahre fiir den Stoff-
transport zu nutzen (vgl. HARTIG, 1891: 272-273, Kambium
bleibt am Leben, ohne dass sichtbare Incremente gebildet
werden). HARTIG (ibid.: 272) beobachtet fehlende Jahrringe
vor allem im unteren Stammteil und vermutet, dass «die in
den Blattern der Krone producirten Bildungsstoffe ... beim
Abwartswandern von den Zellen des Cambiummantels schon
in den oberen Schafttheilen zum grossten Theile verbraucht
[werden und] ... nur ein geringer Theil bis in die unteren
Baumtheile» gelangt. Das erklart allerdings nicht, warum die
Anzahl an Jahrringen in verschiedenen Sprossabschnitten
schwankt. Plausibler erscheint die Annahme, dass der Baum
in manchen Jahren nur dort neues Gewebe bildet, wo es
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fur die Stabilitat des Baumchens oder fur die Stoffleitung,
also zum Uberleben unbedingt erforderlich ist.

Die Uber lange Zeitraume hinweg extrem unterdriickten
Geholze kénnen bei unvermittelt gtinstigeren Nahrungs-
bedingungen zu dominanten oder subdominanten Baumen
in einem Bestand werden (SCHWEINGRUBER, 1996). Welche
Taxa allerdings letzten Endes plotzlich verfligbare Nahrungs-
ressourcen besser nutzen und ihre Krone vergréssern kénnen,
hangt moglicherweise aber entscheidend davon ab, wie
schnell sie ihr Leitungssystem entsprechend neu zu gestalten
vermaogen.

6. Schlussfolgerungen und Ausblick

Verzwergung als Folge umweltbedingter Unterdriickung geht
im vorliegenden Falle auf Lichtmangel im dichten Laubwald
zuriick. Das Wachstum ist hauptséchlich durch Umweltfaktoren
limitiert, weniger oder kaum genetisch. Verzwergte Baume
leben am Rande ihrer dkologischen Amplitude, also im 6ko-
logischen Minimum. lhr Wachstum ist unregelmassig; die
Jahrringe sind schmal; auskeilende oder fehlende Jahrringe
sind bei Zerstreutporigen wie bei Ringporigen charakteristisch.
Oft sind die Jahrringgrenzen infolge wenig verdickter Spét-
holzzellen und nicht radial abgeplatteter Zellen schwer erkenn-
bar. Flr extrem unterdriickte Laubholzer ist der Verlust der
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Abbildung 7: Radialer Durchmesser der Frithholz-
poren im Verhaltnis zur Jahrringbreite. Beispiel:
Acer pseudoplatanus. Beachte den exponentiellen
Verlauf, der sich in der Punktwolke andeutet;
deswegen sind die Porendurchmesser verzwerg-
ter Individuen, relativ betrachtet, grosser als die
nicht-unterdriickter Typen derselben Art, absolut
betrachtet nattrlich kleiner.

Abbildung 8: Median und Quartilsabstdnde der
Frihholzporen-Durchmesser im Verhéltnis zur Jahr-
ringbreite. Beispiel: Acer pseudoplatanus. Nicht-
unterdrickte Individuen haben sowohl grosse als
auch kleine Frihholzporen, verzwergte nur kleine
Poren.

Abbildung 9: Frihholzporenanzahl in unter-
driickten und nicht-unterdriickten Baumen: Die
Anzahl der Frihholzporen ist bei verzwergten
Formen meistens geringer als bei nicht unter-
drickten Individuen. Besonders deutlich ist das
bei Fraxinus erkennbar. a = Acer pseudoplatanus,
b = Fraxinus excelsior; ¢ = Castanea sativa.
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Ringporigkeit, absolut betrachtet kleinere Poren, weniger Poren
und geringere Porendichte vor allem im Friihholz typisch.
Anatomisch weichen sie damit deutlich von nicht-unter-
driickten artgleichen Individuen ab.

Bei «natlrlich» kleinwlichsigen Arten ist die Wuchsgrosse
genetisch festgelegt. Wenn sie in keinem Nahrungsfaktor
limitiert sind, werden sie vermutlich ein regelmassiges Wachs-
tumsmuster zeigen. Es ist denkbar, dass sich aufgrund ver-
schiedener Wachstumsmuster dkotypische von genotypischen
Zwergen (ggf. solchen vollig anderer taxonomischer Zugehorig-
keit), die im gleichen Environment vorkommen, unterscheiden
lassen. Dadurch wird es moglich werden, umweltbedingten
Zwergwuchs bei genotypischen Zwergen festzustellen.

Bei stark unterdrlickten Baumen ist die Altersermittlung
durch Zahlung der Jahrringe in Gewebeschnitten durch die
anatomischen Veranderungen schwierig und ungenau.

Es versteht sich von selbst, dass die Allgemeinguiltigkeit der
hier erzielten Ergebnisse mit der Untersuchung ahnlicher Taxa in
anderen standbrtlichen Kontexten Gberprift werden muss. Es
zeigt sich jedoch schon jetzt, dass mit der Betrachtung umwelt-
bedingt verzwergter Baume mehreren etablierten Forschungs-
richtungen neue Impulse vermittelt werden kénnen.

Da sich die bisherige holzanatomisch-taxonomische For-
schung fast ausnahmslos auf nicht unterdrickte Individuen
beschrankte, wurde die Anatomie der verzwergten Formen
bisher kaum systematisch charakterisiert. Gleiches gilt fur
die Dendrochronologie.

Von besonderem Interesse ware es, physiologische Pro-
zesse, z. B. die Transpiration und Photosynthese, in Beziehung
zur Biomassenproduktion zu bringen und mit den bestehen-
den Untersuchungen an grossen, optimal gewachsenen
Baumen zu vergleichen.

Bereits mit der Erfassung der Altersstrukturen der boden-
nahen Baumvegetation — in der Pflanzensoziologie als Keim-
ling, Sdmling, Hockling usw. bezeichnet — wird den Vegeta-
tionserhebungen eine zeitliche Dimension vermittelt. Allgemein
kénnte mit der Einflihrung des Zeitfaktors in die Pflanzen-
soziologie die Entwicklungsdynamik nachvollzogen werden.
Zur Untersuchung geeignet sind nebst den tkotypischen
Zwergen auch Rhizome mit Nodien (z. B. Polygonatum sp.)
oder verkirzten Achsen (z.B. Polsterpflanzen in alpinen und
ariden Zonen) oder Lignotubers (z.B. Erica arborea L.).

Die bisherige holzanatomische und dendrochronologische
Forschung hat sich fast ausschliesslich mit den aktuellen,
wenigen «Gewinnern» (= Badume) in Bestanden befasst. Es
dréngt sich auf, die anzahlmdssig weit Uberlegenen momenta-
nen «Verlierer» (Baumarten in der Kraut- und Strauchschicht)
zu beriicksichtigen.

Zusammenfassung

Unterdriickte Gehdlze in der Strauchschicht weichen
anatomisch und morphologisch deutlich von artgleichen
nicht-verzwergten Baumen ab. Charakteristisch fr

_ umweltbedingt verzwergte Individuen von Acer pseudo-

. platanus L., Fraxinus excelsior L. und Castanea sativa

E Mill. im Kanton Tessin (Schweiz) sind: auskeilende oder
fehlende Jahrringe, undeutliche Jahrringgrenzen, geringe
Grosse und geringe Zahl der Friihholzporen (Verlust der
Ringporigkeit). Verzwergte Baume spielen eine grosse Rolle
bei der Wachstumsdynamik eines Bestandes; das gilt
insbesondere im Hinblick auf die Wiederbewaldung alpiner
Brachlandflédchen. Unterdriickte Baume leisten dariiber
hinaus einen wichtigen Beitrag zur Erweiterung der holz-
anatomischen Beschreibung von Taxa. Eine knappe
Diskussion physiologischer Aspekte unterdrickter Ge-
holze schliesst sich an.
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[ Résumé

Feuillus rabougris: caractéristiques de
I'anatomie et de la morphologie ainsi que
I'importance écologique

L'anatomie et la morphologie des espéces ligneuses
compressées dans la strate arbustive se distinguent nette-
ment de celles des arbres non rabougris de la méme espé-
ce. Chez les especes Acer pseudoplatanus L., Fraxinus
excelsior L. et Castanea sativa Mill. du canton du Tessin,
 ces différences se traduisent par les caractéristiques sui-

~ vantes: cernes discontinus ou manquants, limites des cernes
indistinctes, pores du bois initial peu nombreux et de petites
_dimensions (désagrégation de la zone poreuse), difficulté

.~ a déterminer les ages a I'aide des cicatrices des écailles de

E" bourgeons. Les arbres rabougris jouent un réle majeur dans
la dynamique de I'accroissement d’une station, ce qui

est particulierement important dans les reboisements actuels
des friches de I'étage alpin. En outre, les arbres compressés
_contribuent largement a élargir la description de I'anatomie
du bois des diverses espéces. Cet article comporte également
_une bréve discussion des aspects physiologiques des espéces
- ligneuses compressées.

Summary

Dwarfed Hardwood Trees: Anatomical and
Morphological Characteristics as well as Ecological
Importance

Suppressed trees in the shrub layer significantly differ from
non-dwarfed trees of the same species in anatomical and
morphological features. Some characteristics of environmen-
tally dwarfed specimens of Acer pseudoplatanus L., Fraxinus
excelsior L. and Castanea sativa Mill. collected in the
~canton of Tessin (Switzerland) have been examined in detail
and compared with those of non-suppressed trees: Incom-
plete or even missing tree rings, hardly visible ring boundaries,
few small earlywood pores and the difficulty to determine
the age of the tree by counting bud-scale scars are charac-
teristic for both diffused-porous and ringporous dwarfed
hardwoods. Dwarfed trees are of importance for the growth
dynamics of a stand and they are also relevant for the under-
standing of the natural afforestation of the Alps. Dwarfed
trees contribute to wood-anatomical descriptions of taxa.
Finally, some physiological aspects are discussed.
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