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Vorwort

Di e Botani k al s AWi ssenschaft von
Teildisziplinen und Forschungsschwerpunkte. Sie reichen von Untersuchungen
zum anatomischen Aufbau von Blattern, Wurzeln und Sprossen uUber die
vergleichende Betrachtung des Blutenaufbaus verschiedener Pflanzengruppen
bis hin zur Erforschung der Einflisse von Witterungsextremen auf die
Stoffwechselvorgénge.

Fir pflanzeninteressierte Studierende ist der Einstieg aufgrund dieser enormen
thematischen Bandbreite in das Fachgebiet i auch im Zeitalter der schnellen
Informationsbeschaffung Uber das Internet i oftmals mit einigen Hurden
verbunden. Vor allem die so umfanglich verfigbare Informationsmenge
erschwert vielfach eine Annaherung an die Pflanzenwissenschaften und die
Verknupfung ihrer verbindenden Inhalte.

Die vorliegenden Kapitel sind als Lehrmaterial in verschiedenen botanischen
Lehrveranstaltungen am Fachbereich Wald und Umwelt der HNE Eberswalde
entstanden. Sie sollen T mit einem deutlichen Schwerpunkt auf die Gruppe der
Geholze und damit auf den Lebensraum Wald i einen einfuhrenden
wissenschaftlichen Einstieg in die Grundlagen der Botanik und Dendrologie
ermoglichen.
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1. Einfihrung

Mit der Ver°offentlichung des Buches
Anatomie der Pflanzen) durch M. Malpighi 1675 werden Pflanzen erstmals als
Forschungsobjekte im heutigen Sinn betrachtet. Die Geschichte der Botanik
als eigenstandige Wissenschaft ist, im Vergleich beispielsweise zur Physik,
daher relativ jung.

In der Zeit davor - eigentlich mindestens seit der Sef3haftwerdung des
Menschen - war die Pflanzenkunde als Vorlaufer einer klassischen Botanik am
direkten Nutzen der Pflanzen als Nahrungs- und Heilmittel orientiert. Seit den
Griechen (Aesculap, vor allem Theophrastus 300 v.Chr.) und den Rémern
(Cato 149 v.Chr.) stand neben landwirtschaftlichen Fragestellungen im
Wesentlichen die Arznei- und Heilkrauterkunde im Vordergrund. Bis in das
16./17. Jahrhundert hinein war, im Unterschied beispielsweise zur Medizin,
keine wissenschaftliche Betrachtung der Pflanzen erkennbar.

Seit 1675 entwickelte sich die botanische Forschung insbesondere durch die
Verbesserung der Mikroskoptechnik und biochemischer Analyseverfahren rasch
als eigenstandige Wissenschaftsdisziplin. Entscheidende Schritte dabei waren:
1753 Einfuhrung der pflanzlichen Taxonomie durch Linne, 1779 Entdeckung der
Photosynthese durch Ingenhousz, 1805 Begriindung der Pflanzengeographie
durch A.v. Humboldt, 1831 Entdeckung des Zellkerns durch Brown, 1859
Formulierung der Abstammungstheorie durch Darwin; 1869 Entdeckung der
DNA durch Miescher, 1913 Aufklarung der Chlorophylistruktur durch Willstatter,
1957 Entschlisselung des Photosynthese-Zyklus durch Calvin, 1977 DNA
Sequenzierung durch Gilbert und Sanger.

“De

Die eigentliche A @iganstandigesnsRonstbatamii, die siche r

vorrangig mit den Pflanzen des Lebensraumes Wald beschéftigt, liegt ebenfalls
Mitte bis Ende des 17. Jahrhunderts und war unmittelbar von der Nutzfunktion
des Waldes gepragt sowie von der Arzneikunde lberlagert. Wald als Lieferant
von Holz und den verschiedensten Produkten der Nebennutzungen war wohl
der Grund fur die, zu dieser Zeit erstmaligen Einzelbeschreibungen von Baum-
und Straucharten. So entstanden beispielsweise 1616 "Vom Holunderstrauche"
(A. Wommer) und 1657 die "Beschreibung des Lindenbaumes " (J. Steigii).

1732 veréffentlicht Rohr sein zusammenfassendes Werk: "Historia naturalis
arborum et fruticum sylvestrium Germaniae"” (Die Naturgeschichte der
Waldbaume und Waldfriichte Germaniens), 1775 Weil3 seinen "Entwurf einer
Forstbotanik”. (Borkhausen,1800: Theoretisch-praktisches Handbuch der
Forstbotanik; Londes,1802: Grundriss zu Vorlesungen Uuber Forst- und
O0konomische Botanik; Fallenstein, 1809: Taschenbuch der Forstbotanik;
Zuccarini, 1825: Handbuch der Forstbotanik).

Zu dieser Zeit lag ein deutlicher Forschungsschwerpunkt im Bereich der
Stoffwechselvorgange von Pflanzen. (Goppert, H.; 1832: "Uber die Warme-
entwicklung in den Pflanzen, deren Gefrieren und die Schutzmittel dagegen”).
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Mehrere Forstwissenschaftler der damaligen Zeit verfassten an der Nutzung
orientierte dendrologische Sammelwerke (Huber, C.; 1808: "Vollstandige
Naturgeschichte aller in Deutschland einheimischen und einiger nationalisirten
Bau- und Baumholzer").

In der Botanik, wie in der Forstbotanik, setzte in der weiteren Entwicklung des
Faches eine zunehmende Auffacherung in Spezialdisziplinen ein.
Entscheidende Teilgebiete sind:

- Morphologie: beschreibt den duReren Bau und die Gestalt von Pflanzen. Sie
steht der Pflanzentkologie und damit der Frage des Einflusses der Umwelt auf
den Pflanzenaufbau nahe

- Cytologie: untersucht den mikroskopischen Feinbau der Zelle und hat direkte
Uberschneidungen zur Molekularbiologie

- Anatomie/Histologie: betrachtet den innerer Bau der Pflanzen, speziell der
pflanzlichen Grundorgane Wurzel, Spross und Blatt

- Physiologie: befasst sich mit dem Stoff- und Energiewechsel der Pflanzen,
deren Wachstum und Bewegungen sowie ihrem Hormonsystem

- Genetik: umfasst neben den Methoden der DNA-/RNA-Analyse die
Vererbungslehre und Fortpflanzungsbiologie

- Systematik: versucht die auf der Erde vorhandenen Pflanzenarten nach ihrer
verwandtschaftlichen Zusammengehdorigkeit zu ordnen

- Pflanzentkologie: betrachtet Beziehungen von Pflanzen oder Pflanzen-
gemeinschaften zu ihrer Umwelt

Grundsatzlicher Betrachtungsgenstand der Botanik ist die Pflanze, eine
Festlegung, die nur auf den ersten Blick trivial erscheint. Mit zunehmender
Entwicklung des Wissensgebietes war es nicht mehr ausreichend, sie vorrangig
dadurch zu kennzeichnen, dass sie keinen Ortswechsel vollziehen kdnnen.

Heute verbreitete und wissenschaftlich anerkannte Charakterisierungen des
Begriffs APflanzeid sind beispielswei
Definition Pflanze:

Jene Organismen die zur Photosynthese (= Umwandlung von Lichtenergie in
chemische Energie) beféhigt sind oder auch

Organismen, deren Zellen neben echten Zellkernen (doppelte Kernmembran,
mehrere Chromosomen) auch Zellorganellen enthalten, die Photosynthese
betreiben
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Wahrend in der ersten Definition rein physiologische Merkmale betrachtet
werden, sind in der zweiten auch Merkmale des Zellaufbaus, insbesondere der
Chloroplasten als photosynthetisch aktive Zellorganellen eingefiigt (Abb. 1.1).
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Abbildung 1.1: Langsschnitt durch eine Blattzelle mit den verschiedenen Zellorganellen
(verandert nach Raven et al. 2006)

Wesentlich flr das Verstandnis dieses Sachverhaltes ist die eindeutige
Kennzeichnung und Trennung der Begriffe:

- Zellorganelle: funktionaler Grundbestandteil einer Zelle (Beispiele:
Chloroplast, Zellkern, Mitochondrium etc.)

- Zelle: Grundbaustein des Pflanzenaufbaus, aus toten und lebenden
Zellorganellen aufgebaut

- Gewebe: mehrzellige funktionale Struktur in einem Organ (Beispiel:
Abschlussgewebe, Verdunstungsschutz)

- Organ: aus mehreren Geweben aufgebaute Funktionseinheit (Beispiel: Blatt,
Photosynthese)



2. Morphologie

2.1. Variabilitat im Pflanzenreich, Merkmale von Baumen

Die enorme Artenvielfalt im Pflanzenreich umfasst in seiner ganzen Bandbreite
sehr unterschiedlicher Lebensgruppen - von im Wasser lebenden, einzelligen,
zur Fortbewegung befahigten Algen bis hin zu landbewohnenden, verholzten,
langlebigen und biomassereichen B&dume (Abb. 2.1).

Euglena gracilis Wald-Kiefer Pinus sylvestris
Lange ca. 50 ym Héhe bis 35m

Abbildung 2.1:Variationsbreite pflanzlichen Lebens (verédndert nach Sitte et al. 2002,
www.wikipedia.org)

Eine mdglichst genaue Charakterisierung der Gruppe der Baume an Hand
morphologischer Merkmalen muss dabei moglichst die gesamte Formenvielfalt
aller weltweit vorkommenden Baumarten bericksichtigen.

Umschreibungen wie "holzige Pflanzen, die im ausgewachsenen Zustand unter
ungestodrten Wuchsbedingungen grofRer als 5m werden" sind sicher mehr als
unzureichend. Die dabei vorgegebene Mindesthohe ist eine frei gewéhlte GroRe
und entspricht keiner natirlichen biologischen Untergrenze.

Eine deutlich prézisere Definition, die morphologische und anatomische
Merkmale beinhaltet lautet:

Definition Baum:
Hochwachsende, freitragende, langlebige Holzgewachse, die auf einem meist
astfreien Stamm eine verzweigte Krone mit Blattern oder Nadeln tragen



Bei genauerer Betrachtung dienen diese Merkmale zunachst dazu, Baume
generell von anderen, sehr &ahnlichen Gehdlzgruppen wie Strauchern oder
Lianen abzugrenzen. Sie umfassen im Detail betrachtet jedoch auch die
jeweilige natirliche Variationsbreite der genannten Merkmale:

Das ausgepragte Hohenwachstum als gruppentypisches Merkmal der Baume
ist einerseits artabhangig und wird andererseits von den herrschenden
Standort- und Wachstumsverhaltnissen tberpragt. Fichten (Picea abies) an der
Baumgrenze im Gebirge werden oftmals durch die ungunstigen klimatischen
Wachstumsbedingungen nur mehr hifthoch, in Tallagen erreichen sie Hohen
von deutlich Gber 30m. Redwoods (Sequoia sempervirens) in den pazifiknahen
Kistenwaldern Kaliforniens und Oregons sowie Eucalyptus regnans in
australischen und tasmanischen Waldern kdnnen auf nahrstoffreichen Boden
und bei hohen Jahresniederschlagen maximale Wuchshéhen von bis zu 130m
erreichen (Abb. 2.2). Grundsatzlich betrachtet ist das Hohenwachstum von
Baumen nur durch den zunehmend eingeschrankten Transport des Wassers
von den Wurzeln zu den Blattern entgegen der Schwerkraft begrenzt. Die
beteiligten wachstumsfahigen Gewebe waren grundsatzlich in der Lage,
weitaus grof3ere Baume hervorzubringen.

i Sequoia sempervirens
Redwood
bis ca. 110m Hohe

4 westl. USA
Pazifik-Kiste
Californien

{ Alter bis 2.200 Jahre

Eucalyptus regnans
Hohe: 100 ( — 130 m);

Zuwachs: 65 m Hohe in 50
Jahren

sudl. Australien, Tasmanien

Abbildung 2.2: Grenzen des Hohenwachstums bei Baumen (www.wikipedia.org, Schill 2004)

Die Lebensaltersgrenze ist bei Holzgewachsen grundsatzlich nicht durch eine
individuelle biologische Erschépfung der Lebensvorgénge verursacht, sondern
durch abiotische oder biotische Umwelteinfliisse wie Sturmwurf, Trockenheit,
Insekten- oder Pilzbefall bedingt. Teilungsfahige Gewebe, die deren Dicken-
und Hohenwachstum bewirken, waren vermutlich unbegrenzt lebensfahig.


http://www.wikipedia.org/

Sogenannte Pionierbaumarten, wie Sand-Birke (Betula pendula) oder
Zitterpappel (Populus tremula), die sich haufig auf Kahlflachen als erste
Baumarten ansiedeln, werden unter natirlichen Verhaltnissen selten élter als
etwa 100 Jahre. Einzelbaume der Langlebigen Kiefer (Pinus longaeva)
dagegen erreichen auf Gber 3.000 4NN in den White Mountains in Kalifornien
ein Alter von bis tber 5.000 Jahren (Abb. 2.3). In dieser Hohe ist vor allem die
geringere Haufigkeit von Schadinsekten oder pilzlichen Krankheitserreger
lebensverlangernd.

Pinus longaeva
Langlebige Kiefer

Wuchs: - 15 m Hohe,
Alter: als Individuum
- 5.067 Jahre

Vorkommen: White Mountains
USA, Californien
-3.200m GNN

Abbildung 2.3:Langlebigkeit von Gehdlzen, Habitus und Vorkommen von Pinus longaeva
(www.earth.google.de/outreach/cs_adelia.htm, Schill 2004)

Im Unterschied zu Einzelindividuen erreichen natirliche Klone von
Holzgewéchsen deutlich hohere Lebensalter. Durch  verschiedene
Moglichkeiten der vegetativen Vermehrung wie die Bildung von Wurzelaus-
laufern, Astabsenkern oder Stockausschlagen koénnen viele Generationen
genetisch identischer Einzelbdume entstehen.

Obwohl bei der Amerikanischen Zitterpappel (Populus tremuloides) das
Hochstalter eines Einzelbaumes bei etwa 140 Jahren liegt erreicht ein Bestand
in Utah durch wiederkehrende Wurzelbrut ein Gesamtalter von vermutlich bis
Uber 100.000 Jahren (Abb. 2.4).

Unmittelbar augenscheinliche morphologische Merkmale von Baumen sind das
Vorhandensein freitragender Stamme sowie verzweigter und belaubter
Kronen. Bei vielen Baumarten entsteht vor allem durch die arttypische
Kronenentwicklung ein charakteristisches Erscheinungsbild (= Habitus). Die
Kronenlange im Verhéltnis zur Baumhohe und damit die Lange des astfreien
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Stammabschnittes ist vorrangig durch den verfligbaren individuellen Standraum
bedingt. Bdume im Freistand sind tiefbeastet, in geschlossenen Waldbestanden
entsteht aus dem Konkurrenzdruck um Licht ein oftmals langer, astfreier
Stammabschnitt.

Populus tremuloides
Amerikanische Zitterpappel

Vorkommen: Utah; Flache 50 ha;
ca. 3.000ma NN

Alter : als Klon ca. 80.000 — 100.000 Jahre
ca. 47.000 Stamme, Durchschnittsalter max.
130 Jahre; Gewicht mehr als 6.000 t

www. wikipedia

Abbildung 2.4: Langlebigkeit bei Populus tremuloides (www.wikipedia.org)

Als weiteres wesentliches Merkmal weisen Baume ebenso wie Straucher im
Unterschied zur Gruppe der Krautpflanzen einen umfangreichen Holzteil in
Stamm, Asten und Zweigen und ebenso im Wurzelsystem auf. Dieser wird
dabei durch das sogenannte sekundare Dickenwachstum aus einer einzelllagen
dicken, teilungsfahigen Gewebeschicht, dem Kambium lebenslang aufgebaut.
Unter dem Einfluss des Jahreszeitenklimas entstehen dadurch Jahrringe.

Im Vergleich verschiedener Baumarten ist die Intensitat der Holzbildung sehr
variabel. Holz des sidamerikanischen Balsabaumes wiegt etwa 100 bis 200
kg/m?, das des zentral-afrikanischen Bongossi-Baumes etwa 1.100 kg/m® und
ist damit schwerer als Wasser.

Der Grad der Verholzung, oftmals als sogenannte Rohdichte in kg/m?
ausgedruckt, liegt bei der heimischen Schwarzpappel (Poulus nigra) bei etwa
440 kg/m?, bei der Stiel-Eiche (Quercus robur) bei fast 800 kg/m* (Abb. 2.5).
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Balsabaum
Ochroma pyramidale

Malvaceae

ca. 100—200kg / m3

Mittel- /Stidamerika, v.a. Ecuador

mit

Holzstrahlen

Umtriebszeit 6-8 Jahre,
Héhe >20m;
BHD —35cm

Bongossisyn. Azobe,
Red ironwood

Lophira alata

Ochnaceae

ca. 1.100kg / m3

Zentralafrika, v.a. Kamerun

sekundéres Dickenwachstum

Bildungsgewebe

e Yersiee
JC s ASAD S

2Ll Umtriebszeit ?
Rinde / Borke Hohe max. 60 m
BHD 2m

www._nhpa.co.uk
Abbildung 2.5: Grundlagen der Holzbildung und Verholzung bei Baumen (www.nhpa.cp.uk)

Ergadnzende, Uber die oben genannte Definition i B a u mf hi nausrei ch
Merkmale ermdoglichen die Abgrenzung gegenidber anderen, den Baumen
nahestehenden Gehdlzgruppen.

Bei Baumen entwickelt sich zumeist der, dem Hohenwachstum dienende
Gipfeltrieb (Terminaltrieb) zum langsten und kraftigsten Trieb. Bei Strauchern
werden haufig die Seitenachsen bevorzugt. So sind Straucharten wie die
Gewobhnliche Haselnuss (Corylus avellana) oder der schwarze Holunder
(Sambucus nigra) haufig durch ihre Mehrstammigkeit (Polykormie) (Abb. 2.6)
von der Einstdmmigkeit (Monokormie) der B&ume zu unterscheiden. Bei
manchen Straucharten wie bei den WeilRdorn-Arten (Crataegus spec.) oder der
Kornelkirsche (Cornus mas) konnen allerdings auch Ubergangsformen mit
kurzen astfreien Einzelstammen auftreten.

Corylus avellana
Haselnuss

Sambucus nigra
Schwarzer Holunder

Abbildung 2.6: Vielstammigkeit (Polykormie) bei Haselnul3 und schwarzem Holunder
(www.wikipedia.org)
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Im Unterschied zu hochwachsenden, langlebigen, verzweigten und belaubten
Lianen sind Baume selbsttragend. Tropische Lianen-Arten kdnnen bei einem
Durchmesser von nur 25cm eine Lange von bis zu 300m erreichen.

Kletterpflanzen

tropische Liane Humulus lupulus Hedera helix
Hopfen Efeu

Abbildung 2.7: Beispiele fur Lianen und verholzte Kletterpflanzen (www.wikipedia.org)

Unter den heimischen Arten ist beispielsweise beim wilden Hopfen (Humulus
lupulus) die windend-rankende Sprossachse zwar intensiv verholzt, die
oberirdischen Bestandteile sterben allerdings am Ende der Vegetationsperiode
ab. Der Neuaustrieb im nachsten Jahr erfolgt aus den Uberwinternden,
unterirdischen Sprossanlagen. Der immergrine Efeu (Hedera helix) nutzt
zumeist Baume als Unterlage. Seine verholzten Sprossachsen wachsen
sekundar in die Dicke und kdénnen bis tiber 10cm stark werden (Abb. 2.7).

Palmen weisen zwar zahlreiche morphologische Baummerkmale, jedoch keine
verzweigte Krone auf. Die langen Blatter sitzen dort schopfartig an der Spitze
der Sprossachse (Abb. 2.8). Als wesentliches anatomisches Unterscheidungs-
merkmal zu Baumen verfigen Palmen nur Gber ein primares Dickenwachstum.
Der teilungsfahige Zellkomplex an der Sprossspitze vollzieht gleichzeitig das
Durchmesser- und Hohenwachstum. Die Sprossachse/der Stamm wachst
daher in den folgenden Jahren nicht mehr in die Dicke.

Obwo hl di e DefinitionvABaumﬁ zahlreiche p
zusammenfasst, gibt es im Pflanzenreich einige Aineindeutige Ubergangeni

Der Suguaro-Ka kt us ( baum) unterscheidet sich wvon
durch den geringeren Verholzungsgrad (Abb. 2.9). Wahrend bei Baumen der
Stamm durchgehend verholzt ist, durchzieht die Sprossachsen des Saguaro ein
netzartiges Holzskelett aus mehreren Zentimeter dicken verholzten Gefass-

13



bindeln. Der Querschnitt durch den Scheinstamm einer Banane (Musa spec.)
zeigt, dass dieser nur aus kompakt gelagerten Blattscheiden (= Krautstamm)

besteht.

Primares
Dickenwachstum

Spitzen-
meristem

Phoenix canariensis Cocos nucifera
Kanarische Dattelpalme Kokos-Palme
Hohe — 20 m; BHD -1,4m Hohe -30m; BHD - 40cm

Abbildung 2.8: Stammbildung und Belaubung bei Palmen (www.wikipedia.org)

Saguaro-Kaktus

Musa spec.
Banane

Abbildung 2.9:Wuchsformen von Saguaro-Kaktus und Banane (www.wikipedia.org)
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Ein Individuum des Banyan (Ficus benghalensis) besteht oftmals aus einem
einzelnen echten Stamm und zahlreichen Wurzelstdmmen (Abb. 2.10).
Nachdem ein junger Banyan-Baum eine ausreichend grofR3e Krone entwickelt
hat, entstehen an den waagrecht wachsenden Asten zahlreiche Luftwurzeln.
Diese dringen in den Boden ein, entwickeln ihr eigenes Wurzelsystem und
wachsen in den Folgejahren stammgleich kontinuierlich in die Dicke. Ein
Exemplar im botanischen Garten von Kalkutta hat auf diese Weise etwa 1000
Wurzel-Stamme ausgebildet und bedeckt eine Gesamtflache von 22.000m?.

Ficus benghalensis Ficus spec.
Banyan Wirge-Feige

Abbildung 2.100Wuc hsf or men und ASt ammbi | dungf -Feigeo n Banyas
(www.wikipedia.org)

Die Wirgefeige (Ficus spec.) besteht bei genauer Betrachtung nur aus Krone
und Luftwurzelrbhre, ein eigentlicher Stamm fehlt. Landet ein Feigen-Samen
auf einem Ast eines geeigneten Wirtsbaumes so entwickelt sich daraus ein
Keimling mit sehr langen Luftwurzeln. Nach dem Einwachsen in den Boden und
damit der Bereitstellung von Wasser und Nahrstoffen setzt die Kronen-
entwicklung der Jungpflanze ein und die Luftwurzeln auf der Stammoberflache
der Wirtspflanze verzweigen sich und wachsen in die Dicke. Dieses
zunehmende Wurzelgeflecht erstickt letztlich den Wirt.

Eine zusammenfassende Gegenuberstellung wesentlicher Merkmale von hoch-
entwickelten tierischen Organismen und Baumen zeigt einige bedeutsame
Unterschiede (Abb. 2.11). Hochentwickelte Pflanzen besitzen nur die drei
Grundorgane Blatt, Spross und Wurzel. Im Unterschied zu Tieren fehlen
beispielsweise Kreislaufsysteme, Sinnesorgane und Strukturen oder Organe
der Informationsspeicherung. Pflanzen aus anthropozentrischer Sicht daher
Eigenschaften wie etwa Fursorge fur die nachste Pflanzengeneration oder
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Planung verstarkter Reservestoffeinlagerung fir den bevorstehenden kalten
Winter zuzuschreiben ist wissenschaftlich haltlos.

Die Eigenstandigkeit der Pflanzen wird dabei durch ihre grundséatzlich andere
Organisation der Lebensvorgange verdeutlicht. Wéahrend Tiere in ihrem
Lebenszyklus oftmals friih ihre maximale KorpergroRe erreichen und ihr
weiteres Leben durch Reparaturmechanismen an den bestehenden Organen
bestimmt ist, wachsen langlebige Pflanzen kontinuierlich weiter.

Die Holzbildung an den Sprossachsen, wie auch die Neubildung von
beblatterten Jahrestrieben dienen dem Ersatz funktionslos gewordener
Bestandteile.

Wachstum ist daher fur langlebige Gehdlze eine unabweisbare Notwendigkeit
zur Aufrechterhaltung ihrer Lebensvorgénge.

Tiere Baume
Lebensweise heterotroph autotroph
Organdifferenzierung zahlreich max. drei
Kreislaufsysteme + -
Reizleitung + -
Sinnesorgane + -
Immunsystem + -
Wundreaktion Heilung Verschluss
Wachstum begrenzt unbegrenzt
Lebensdauer begrenzt unbegrenzt
Lebensprinzip Regeneration Wachstum

Abbildung 2.11: Unterscheidungsmerkmale héherentwickelter Tiere und Baume

Lebensformengruppen

Uber die Gruppe der Gehdlze hinaus kénnen die hoheren Landpflanzen in
sogenannte  Lebensformengruppen  eingeteilt werden (Abb. 2.12).
Untergliedernde Kiriterien sind dabei die Uberwinternden Anteile des
Pflanzenkérpers sowie die Lage der Erneuerungsknospen Uuber der
Erdoberflache.

In der Gruppe der Phanaerophten, die Baume und Strducher einschlief3t,
uberdauern das Wurzelsystem, der Stamm und Aste, die Blatter werden
abgeworfen, ihre Knospen liegen mehr als 30cm Uber der Erdoberflache. Bei
den Geophyten gehen spétestens im Herbst die oberirdischen Organe
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zugrunde, der Neuaustrieb im folgenden Jahr erfolgt aus unterirdischen
Knospen, Zwiebeln oder Wurzeln. Viele frihjahrsblihende Krautpflanzen-Arten
sind geophytisch. Therophyten vollziehen ihren gesamten Lebenszyklus vom
Samen bis zur Blute in einer einzigen Vegetationsperiode.

1 Phanerophyten  Luftpflanzen: Baume, Straucher; Knospen mehr als 30cm Ober dem Boden
2a,2b  Chamaephyten  Oberflachenpflanzen Blaubeeren, Heidekraut Knospen 10-30cm iber dem Boden
Ja-3c  Hemikryptophyten Erdschirfepflanzen  Ldwenzahn, Brennessel Knospen an der Erdoberflache

4a,4b  Geophyten Erdpflanzen Anemane, Krokus Knospen unterirdisch

5 Therophyten Einjahrige Mahn, Vogelmiere Uberdauerung als Samen

Abbildung 2.12: Lebensformengruppen bei Gehdlzen und Krautpflanzen (Jacob et al 1981)

2.2 Evolution der Pflanzen und Baume

Die altesten pflanzlichen Organismen, algenahnliche, kugelférmige etwa 18um
grof3e Gebilde i wurden in sudafrikanischen Sedimenten, die auf ein Alter von
ca. 3,1 Milliarden Jahre datiert wurden, nachgewiesen (Abb. 2.13). Ahnliche
Lebensformen traten in 2 Milliarden alten Sedimentgesteinen des kanadischen
Schildes auf. Diese Meilensteine der paldonbotanischen Forschung belegen vor
allem drei entscheidende Punkte:

- das pflanzliche Leben auf der Erde muss deutlich alter als 3,1 Milliarden Jahre
sein, da diese Organismen eine |l2angere AV
Entwicklung brauchten

- der exakte Entstehungszeitpunkt der ersten Pflanzen ist bisher nicht datierbar
- aufgrund ihrer Struktur missen alle diese Frihformen pflanzlichen Lebens
wasserbewohnend gewesen sein

Die weitere evolutionare Entwicklung der Pflanzen wahrend der folgenden etwa

2,6 Milliarden Jahre liegt grol3enteils im Dunkeln. Sicher ist, dass sich in der
Folgezeit aus einfachen Algen mehrzellige, differenzierte Pflanzen entwickelten.
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In Gesteinsschichten des mittleren Kambriums (vor etwa 550 Millionen Jahren)
aus Sibirien wurden etwa 10cm lange Sprosse mit kleinen Blattorganen
nachgewiesen.

Der anschlieBRende, entscheidende Evolutionsschritt war vor ca. 350 Mio.
Jahren (Devon) die Eroberung des Landes.

Die Umstellung vom Leben im Wasser auf das Landleben erforderte allerdings
eine ganze Reihe tiefgreifender morphologischer und funktioneller
Veranderungen. Von entscheidender Bedeutung war dabei die Anpassung des
Wasserhaushaltes. Wasserpflanzen sind "vom Milieu" umgeben, die
Wasseraufnahme ist daher durch die gesamte Oberflache maoglich. Im
Unterschied dazu leben Landpflanzen unter vollig anderen Bedingungen. Die
Wasseraufnahme muss aus dem Boden erfolgen, grundsatzlich ist ein
Wassertransport im Pflanzenkdrper noétig. Zahlreiche Fossilienfunde aus dem
Devon belegen diese Entwicklungsschritte. Viele Pflanzenarten aus diesem
Erdzeitalter weisen keine Spaltoffnungen (i.w.S. Atemoéffnungen in den
Blattorganen zur Regulierung des Gasaustausches) auf. Im Unterschied zu
diesen Wasserpflanzen besitzen weitere Arten aus dieser Zeit bereits
Spaltoffnungen, die in ihrem Aufbau den Spaltéffnungen der heutigen Moose
entsprechen, in ihrem Konstruktionsprinzip also sehr einfach gestaltet waren.
Man nimmt an, dass diese Pflanzenarten vorwiegend auf feuchten und nassen
Standorten siedelten. Bei einer dritten Gruppe von Devonpflanzen sind bereits
sehr komplexe, durch die Pflanze steuerbare Spaltéffnungsapparate
nachweisbar, die auf ein Leben auf trockenen Standorten hinweisen.

Sporenpflanzen (Pteridophyten) Samenpflanzen (Spermatophyten)

Moose Farne Gymnospermen Angiospermen
a b d efghik | mno P Q ¢ ‘8 tu'v

. Tertiar

B )

60

Kreide

“llll

140
E Jura

200 3 Trias

£ Revm a. 135 Mio
2 350 Karbon
g 00 = SIP" Landpflanzen
= 500 Ordovicium * (PSIlophyten)
9 Kambrium f
750 3 _ ca.270Mio *
R Prakambrium ca. 400 MIO
ca. 450 Mio
* ca. 3.5 Mill a,b: Laub-/ Lebermoose; cUrfarne; e — k: Farngewéachse (e: Barlappgewichse,

h: Schachtelhalme, k: eigentliche Farne; I-o: Nackisamer (I: Eibengewachse,
m: Coniferopsida, n: Gingkogewachse; 0: Cycadeen); p — u Bedecktsamer

Abbildung 2.13: Wesentliche evolutionare Entwicklungsschritte pflanzlichen Lebens

Der Weg vom Wasser- zum Landleben war dariber hinaus mit einer Vielzahl
weiterer Anpassungen verbunden. So entstanden Leitungsgewebe fir den
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Wasser- und Assimilattransport, Schutzgewebe gegen ungehinderte
Wasserabgabe (Bsp.: Schutzgewebe der Blatter/Nadeln, Rinde und Borke),
Zellwandverstarkungen und Festigungsgewebe zur Stabilisierung des
Pflanzenkorpers und vollig neue Strukturen zur Bildung von generativen
Vermehrungseinheiten wie Sporen, Samen oder Frichten. Die Gruppe der vor
etwa 400-450 Millionen Jahren entstandenen ersten Landpflanzen wird als
Psilophyten bezeichnet.

Wahrend der anschlieenden Jahrmilionen im Karbon 1 dem
Steinkohlezeitalter - entwickelte sich eine auf3erordentlich massen- und
artenreiche Pflanzendecke vorwiegend aus den Gruppen der Barlappe,
Schachtelhalme und Farne, deren gemeinsames Merkmal die Vermehrung Uber
Sporen ist. Diese Pflanzengruppe wird als Sporenpflanzen (Pteridophyten)
bezeichnet. Kennzeichnend neben der geringen Grol3e der Fortpflanzungs-
einheit Spore ist vor allem die Tatsache, dass fur den Befruchtungsvorgang
Wasser in Form von Tau oder Regenwasser auf den weiblichen Organen
vorhanden sein muss. Die mannlichen Geschlechtszellen sind im typischen Fall
begeil3elt und somit schwimmfahig. Diese Merkmale der Pteridophyten weisen
auf ihre enge Verbindung zum friheren Wasserleben hin.

Von den Schachtelhalmen sind heute nur noch 32 Arten der Gattung Equisetum
existent. Einzelne Arten erreichen nur noch maximale Héhen von bis zu 5m. Die
groRte heimische Art ist der Riesenschachtelhalm (Equisetum telmateia) mit bis
zu 1,50m Hoéhe. In der Gruppe der Farne sind heute nur noch wenige Arten der
Tropen und Subtropen baumférmig.

Mit der Entstehung der Samenfarne und der samentragenden Barlappe
vollzieht sich eine entscheidende Weiterentwicklung hin zu den Samen-
pflanzen (Spermatophyten). Wesentlichste Entwicklungsschritte bis zu den
heutigen, hdchstentwickelten Samenpflanzen waren dabei die Befruchtung der
weiblichen Eizelle durch unbegeiRelte mannliche Geschlechtszellen und damit
der Verzicht auf Wasser im Auf3enmedium sowie die Entstehung von Samen
als Vermehrungseinheiten und die Ausbildung von Bliten.

Diese Vertreter der Samenfarne verlieren jedoch bereits vor ungefahr 270
Millionen Jahren zunehmend an Bedeutung. Parallel dazu entwickelt sich mit
den Nacktsamern (Gymnospermen) eine zweite Gruppe samenbildender
Pflanzen, deren gemeinsames Merkmal eine nicht durch Fruchtblatter
geschutzte, sondern frei auf der Samenschuppe liegende Samenanlage ist
(Abb. 2.14). Zu den Nachkommen dieser anfanglich maximal 20m hohen
Pflanzen z&hlen die heutigen Nadelholzer. Die Gruppe der Gymnospermen ist
heute nur noch mit ca. 600 Arten weltweit vertreten. Auf Grund ihrer riesigen
Flachenausdehnung im ndrdlichen Nadelwaldgurtel ist ihr Anteil an der
Kohlenstofffixierung und Holzproduktion sehr hoch.

Vor rund 135 Millionen Jahren, etwa im Jura, begann die Entwicklung der
Bedecktsamer (Angiospermen) mit heute ca. 250.000 Arten. In dieser
Gruppe ist die Samenanlage von einem Fruchtknoten eingeschlossen (Abb.
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2.14). Hierzu zéhlen neben allen hoherentwickelten Blutenpflanzen auch die
weltweit mehr als 10.000 Laubbaumarten.

Bedecktsamer Angiospermen Nacktsamer Gymnospermen
(ca. 240.000 Arten) (ca. 800 Arten)

Blitenblatter (= Blumenkrona) )

woidd Biote: e
Biitenstand in Form siner .
der bei der Reife verholzt

(Ausn. Eibe, Gingko)

minni. Blite: .
Einzelphite mit vielen, spiralg
angeordneten Staubbiatern

Samenanlagevon
Fruchtkoten
umgeben

‘Samenschuppe
Samenanlage frei
: 7

© (= Traghiatty

Abbildung 2.14: Merkmale nackt- und bedecktsamiger Bliten (Schiitt et al 1978)

Erste Baume traten im Oberkarbon (ca. 300 Mio. Jahre) bei den
Sporenpflanzen in den Gruppen der Schachtelhalme, Farne und Barlappe auf
(Abb. 2.15).

Lepidodendron (links aulRen, ~50 m Hohe, spates Carbon), Sigillaria (links, ~40 m Héhe, spates Carbon),
Valmeyerodendron (Mitte oben, 0.6 m Hohe, frihes Carbon), Protolepidodendron (oben rechts, 0.2 m Héhe,
mittleres Devon), Chaloneria (unten Mitte. 2 m Hohe. mittleres Carbon), Pleuromeia (unten rechts Mitte, 2 m,
Trias), /soetes (unten, rechts aul3en, 30 cm).

Abbildung 2.15: Wuchsformen erster Baumformen in verschiedenen Erdzeitaltern
(www.nvc.edu)
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Baume vom Barlapp-Typ, wie die Siegel- und Schuppenbaume, waren ca. 20-
30m hoch und hatten einen Durchmesser von 1-2m. Sie bildeten sogenannte
Rindenstamme, bei denen vorrangig die Rinde die statische Stabilisierung
Ubernahm. Der Holzkorper war nur schwach entwickelt. Sie Uberlebten die
nachfolgenden Trockenzeiten nicht. Heutige Barlapp-Arten sind nur noch kleine,
maximal wenige Dezimeter grol3e, krautige Pflanzen. B&ume vom
Schachtelhalm-Typ entwickelten sogenannte Rohrenstamme aus sehr
dunnwandigen Holzzylindern. Stamme der Farnbaume bildeten Blatt-Wurzel-
Stdmme. Diese bestanden aus vertrockneten Resten der Blattstiele, verholzten
Leitbiindeln und einem kompakten Wurzelfilz.

2.3 Vegetations-/Waldentwicklung in Mitteleuropa

Unter pflanzentkologischen Gesichtspunkten ist die Baumartenzahl und
Artenzusammensetzung der globalen Walder sehr variabel. In den tropischen
Regenwaéldern Sudamerikas kommen bis Uber 2.500 Baumarten vor, in den
nordlichen Nadelwéldern sind oftmals naturliche Monokulturen mit nur einer
Nadelbaumart zu finden (Abb. 2.16).

TropischerRegenwald

e Brasilien
~~‘A-m/-' v"‘”’" ca. 2.500 Baumarten

Sommergriine Laubwalder
Deutschland

ca. 50 Geholzarten (30 BA)
Ostliche USA

ca. 850 Geholzarten

AFRICA

Borealer Nadelwald
Alaska
min. 1 Baumart

ANTARCTICA Scale by latitud
T sl fimailnbad
307\

Tropical Temperate -l Softwood - Mixed (hardwood and 0 1,000 2,000 mi

hardwood forests ™ hardwood forests {coniferous) forests softwood) forests 0 1,610 3220 km
Examples balsa I3 A E

bony buch

ahogany horty yech

e

Abbildung 2.16: Baumartenausstattung verschiedener Waldformationen (verédndert nach
Encyclopedia Britannica 2000)

Nordamerikanische Waldern weisen insgesamt etwa 850 Baumarten auf, in
Europa kommen etwa 100, nérdlich der Alpen nur noch 50 Baumarten vor. Der
Grund fur diese Unterschiede reicht bis zu den Eiszeiten zurick. In
Nordamerika verlaufen alle hohen Gebirgsziige von Norden nach Siden, in
Europa von Westen nach Osten. Diese bildeten einen Sperrriegel von den
Pyrenden am Atlantik Uber die Alpen bis zum kaukasischen Gebirge am
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Kaspischen Meer. Wahrend der Vereisungen die sich von Norden her aus
Skandinavien und von Siuden her aus den Alpen ausbreiteten wurden viele
Baumarten, die keine Rickzugsgebiete sudlich der Alpen erreichen konnten,
wie der Lebensbaum (Thuja plicta) oder die Douglasie (Pseudotsuga
menziesii), in Mitteleuropa eliminiert (Abb. 2.17).

Das Missverhdltnis in der Baumartenverteilung/-haufigkeit im Vergleich
zwischen Nordamerika und Mitteleuropa ist zusatzlich von klimatischen
Faktoren (dberlagert. Im Unterschied zu den USA ist der Sommer in
vergleichbaren Vegetationsgebieten Mitteleuropas kuhler. Aus diesem Grund
fehlen nordlich der Alpen typische subtropische Arten aus den Gattungen
Platanus, Gelditschia oder Magnolia.

Maximale Ausbreitung der Inlandeismassen
wahrend des Pleistozans vor 18.000 Jahren

Geographische Ausrichtung der
Gebirge in Europa und Nordamerika

Abbildung 2.17: Einfluss der Gebirgslagen in Nordamerika und Europa auf die Baumarten-
Vielfalt (www.geosite.uni-greifswald.de)

In Nordeuropa ging die Weichselkaltzeit vor etwa 10.000 Jahren zu Ende, der
Berliner Raum war etwa 17.000 Jahren eisfrei.

Die anschlieBende Wiederbewaldung vollzog sich im Sinne einer nattrlichen
Sukzession von zunéchst Weiden-Birkenwaldern tber Birken-Kiefernwalder,
Haselwalder zu Hainbuchen-Traubeneichenwéldern (Abb. 2.18). Die Rot-Buche
mit einer geschétzten durchschnittichen Wanderungsgeschwindigkeit von
250m/Jahr traf erst etwa 1000 v. Chr. aus ihren sudeuropéaischen Rickzugs-
gebieten vorrangig im Balkanraum wieder in Norddeutschland ein. Rezente
Buchenwéldern werden somit etwa erst durch die zehnte bis flinfzehnte
Baumgeneration seit der letzten Vereisung aufgebaut.
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Die verschiedenen, ineinander tbergehenden Phasen der nattrlichen Waldent-
wicklung konnten mit Hilfe der Pollenanalyse dokumentiert werden.

In diesem Untersuchungsverfahren werden zunachst Bohrkerne aus Hoch-
Mooren entnommen und anschlie3end in Einzelproben aus unterschiedlichen
Bohrtiefen zerlegt. Aus den aufbereiteten Proben werden die dort jeweils
mumifizierten Pollen isoliert und unter dem Mikroskop die Gattungs-
/Artzugehdrigkeit anhand typischer Pollenmerkmale bestimmt. Das Alter der
jeweiligen Torf-Probe kann mit Hilfe des Kohlenstoff-Isotops *C ermittelt
werden. In einem Pollendiagramm ist dann die Haufigkeit der verschiedenen
Pflanzenarten/-gattungen in der betrachteten Zeitabfolge darstellbar.

groRte Eisverbreitung in der

Saale — Kaltzeit
230.000 — 130.000 Jahren vh.

Weichsel-Kaltzeit (jungste Kaltzeit)
115.000 — 10.000 Jahre v.h.

L ;
Paris 54 /W»eo\/,

W oot St ebine, der Berliner Raum war vor mehr als 17.000 _
vl i PP TR i Jahren, die Ostseekiiste vor 14.000 Jahren eisfrei
< € Py s (5.;: 59'" ,,L"‘ !
N \“ Masch_r:alld\,v

-

o y
'INadelwald ~ M -
1/ J Y ¢ Vet . -

T P EB | as Ausbreitung heimischer Baum- und
d11 3 Straucharten nach der Weichsel-Kaltzeit
! 3 b (Pollenanalyse Rotes Moor / Hochrhon)
Va ; B Christi Geburt
3 ;“ « 2000 v. Chr,
n ‘ | 5000 v, Chr,
LA SR KRN %
% % Y

Abbildung 2.18: GroRte Ausbreitung des Inlandeises wéhrend der Weichselkaltzeit und
anschlieBende Phasen der Wiederbewaldung auf der Grundlage von Pollenanalysen
(www.geosite.uni-greifswald.de, www.wikipedia.org)

Die aktuelle natirliche Waldzusammensetzung in Deutschland wird haufig in
Karten der potenziellen nattirlichen Vegetation (PNV) dargestellt.

Das zugrunde liegende, oftmals auch kritisierte Konzept stellt dabei aus der
Verknupfung klimatischer, standortskundlicher und pflanzendkologischer Daten
den theoretischen Endzustand der Vegetation ohne menschliche Eingriffe dar.
Auf der gesamten Flache der Bundesrepublik und weit dartiber hinausreichend
ware die Rot-Buche die haufigste und flachenbezogen bedeutendste
waldbildende Baumarten der PNV (Abb. 2.19).
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Abbildung 2.19: Potenzielle natlrliche Vegetation in Deutschland (wwiwddyfn

2.4 Baumwachstum und Kronenentwicklung

Der Lebenszyklus hoher entwickelter Pflanzen beginnt mit der Keimung der
Samen oder Friichte. Dabei handelt es sich um einen komplexen und auch
storungsanfalligen Vorgang, der sich aus mehreren Teilschritten zusammen-
setzt. So produziert eine ausgewachsene Buche in einem ginstigen Jahr
mehrere 100.000 Bucheckern, allerdings Uuberleben nur die wenigsten
Keimlinge das erste Jahr. Vor allem pilzliche Krankheitserreger und
Witterungsextreme, wie Sommertrockenheit oder Spatfroste fihren neben
Schaden durch Nager in manchen Jahren zum Totalausfall der
Naturverjingung.

Der eigentliche Keimungsvorgang des Samens beginnt mit der passiven
Wasseraufnahme. Samen und Frichte sind haufig mit reichlich
Reservestoffvorrat an Starke ausgestattet, die grol3e Menge an Feuchtigkeit
aufnehmen kann. Die Geschwindigkeit dieses rein physikalischen
Quellungsvorgangs ist vorrangig von der Struktur und dem Aufbau der
Samenschale abhéngig. Robiniensamen keimen auf Grund ihrer Hartschaligkeit
extrem langsam, Bucheckern und Eicheln rasch.

Im anschlie3enden Keimungsschritt werden die biochemischen Stoffwechsel-
vorgange im Samen aktiviert. Diese umfassen sowohl die Bereitstellung von
Enzymen zur Mobilisierung der Reservestoffe, als auch die Synthese von
Pflanzenhormonen. Nahezu zeitgleich beginnt sich der im Samen enthaltene
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Pflanzenembryo zu entwickeln. Als erstes durchbricht die Keimwurzel die
Samenschale, anschliel3end richtet sich der Keimspross auf und die ersten
Blatter entfalten sich. Mit der anlaufenden Photosynthese in den Blattern geht
die heterotrophe Ernéhrung des Keimlings in die autotrophe Phase uber.

Definition Keimung:

Nach Wasserauf nahme, Quel | ung Phrydmoher,of f we c
Enzyme) i m Same B mberiynosneat!| zeenntdwei ¢ k1 ung, d
i bergang vonzdier auheterophen Ern@hrung ab

Dieser Vorgang verlauft jedoch nicht immer reibungslos. Bei vielen
Pflanzenarten ist eine deutliche Keimhemmung der Samen zu beobachten.
Diese fuhrt oftmals zum sogenannten Uberliegen, d.h. zu einer verzégerten
Keimung Uber gegebenenfalls mehrere Jahre. Die Ursachen liegen neben der
Hartschaligkeit, in keimhemmende Substanzen in der Samenschale (Bsp.
Terpentin bei Tanne; Abscisinsdure bei Gewdhnliche Esche), bei organischen
Sauren im Fruchtfleisch (Bsp. Vogelbeere, Speierling, Vogel-Kirsche), bei
unvollstandig entwickelten Embryonen (Bsp. Zirbel-Kiefer) oder bei
keimhemmende Substanzen im Nahrgewebe (Bsp. Rot-Buche).

In der baumschulischen und gartenbaulichen Praxis kann Keimhemmung
durch verschiedene technische Verfahren uberwunden und dadurch das
Keimprozent deutlich verbessert werden:

- verbreitet ist die sogenannte Stratifikation, eine kombinierten Kalt-Nalf3-
Behandlung der Samen oder Frichte. Beispiel: Saatgut von Linde, Eibe,
Hainbuche wird iiber 6-9 Monate bei ca. 3-5°C in feuchtem Torf gelagert.

- Skarifikation beschreibt die mechanische Verletzung harter, wasser-
abweisender Samenschalen, beispielsweise durch die gemeinsame
Behandlung von Saatgut und gebrochenem Glas in speziellen Rotations-
mischern.

Bei der Entwicklung des Embryos und dem Wachstum der Keimpflanze werden
zwei Grundtypen der weiteren Keimlingsentwicklung unterschieden (Abb. 2.20):

Epigaische Keimung

Der Sprossabschnitt zwischen der Ansatzstelle der Keimblatter (Kotyledonen)
und der Keimwurzel (Radikula) das sogenannte Hypokotyl streckt sich. Der
Keimspross hebt dadurch die Keimblatter tber die Erdoberflache. Die ersten
Blatter die Photosynthese betreiben sind somit die ergrinenden Kotyledonen
(Bsp.: Buche, Ahorn, Esche, Nadelhdlzer)

Hypogéaische Keimung

Der Sprossabschnitt oberhalb der Ansatzstelle der Kotyledonen, das
sogenannte Epikotyl streckt sich, das Hypokotyl verlangert sich nicht. Die
Keimblatter bleiben dadurch im Boden oder an der Bodenoberflache. Erste
photosynthetisch aktive Blattorgane sind die neu gebildeten, am Embryo noch
nicht vorangelegten Priméarblatter (Bsp.: Eiche, Hasel).
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K Keimblatter

Kotyledonen
P Plumula
Hy Hypokotyl
Ep Epikotyl
Pb Primérblatter
R Radikula
Keimwurzel

epigaische hypogaische
Keimung Keimung
Esch, Bu, Li, NH Ei, Ha

Abbildung 2.20: Epigéische und hypogéaische Keimung (verandert nach Schiitt et al 1978)

Die weitere Pflanzenentwicklung folgt artspezifischen, genetisch festgelegten
Gesetzmaligkeiten, die zwar von Standorts- und Umweltbedingungen
Uberlagert  (modifiziert) werden kodnnen, die jeweiligen Grundmuster der
Blattentwicklung und der Triebbildung aber bleiben bestehen.

Bei Blattern wird dieses Grundprinzip Blattfolge genannt. Es besagt, dass der
Organtyp Blatt durch Veranderung von GroRe, Form, Farbe und Proportionen
aul3erordentlich wandlungsfahig ist und verschiedenste Funktionen erfillen
kann. Die Blattfolge beginnt bei den einfach gestalteten Keimblattern. Im
weiteren Wachstum der Keimpflanze werden neue Blatter, sogenannte
Priméarblatter gebildet. Diese sind bei vielen Gehdélzarten noch nicht arttypisch
geformt. Die anschlieRenden Folgeblatter weisen zumeist bereits arttypische
Blattmerkmale auf (Abb. 2.21).

Keimpflanzen der Gewohnlichen Esche (Fraxinus excelsior) zeigen diesen
Formen- und Groéfenwandel in der Blattfolge sehr deutlich. Die beiden
Keimblatter sind hier nur wenige Zentimeter lang, l&nglich oval und ganzrandig.
Erst nach einer Reihe neu gebildeter Primarblattern werden der gesagte
Blattrand und zunehmend auch die eschentypische Fiederung der Blatter
ausgebildet. Keimlinge der Rot-Bu c h e wei sen Ael ephant enc
Keimblatter auf. Erst die Priméarblatter sind arttypisch geformt. Bei einjahrigen
Keimpflanzen der Wald-Kiefer stehen die Nadeln zun&chst einzeln, die
arttypische Benadelung mit Nadelpaaren entsteht erst im zweiten Lebensjahr.
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Pb Primérblatter
Co Kotyledonen

Fraxinus excelsior Pinus sylvestris
Gemeine Esche Wald-Kiefer

Abbildung 2.21: Blattfolge bei Gemeiner Esche und Wald-Kiefer (verandert nach Schiitt et al
1978)

Die Blattfolge schliel3t grundsatzlich auch alle im weiteren Wachstum gebildeten
Blattmodifikationen ein und verlauft Gber die Laubblatter bis zu den unter-
schiedlichen Blatttypen der Blute (Kelch-, Bliten-, Staub-, Fruchtblatter).

Unter dem Einfluss des Jahreszeitenklimas ist das Geholzwachstum i sowohl
die Jahrestriebentwicklung, wie auch die Holzbildung - in Mitteleuropa auf die
Vegetationsperiode begrenzt.

In der Phase der Vegetationsruhe werden die wachstumsfahigen Vegetations-
punkte bei vielen Arten in Knospen geschitzt. Bei Gehdlzarten wie bei
Hainbuche, Wild-Apfel, Wild-Birne, Vogel-Kirsche, Ulmen-Arten, Weiden-Arten,
Kornelkirsche sind die meist groBeren und rundlichen Blitenknospen (=
generative Knospen) deutlich von den kleineren und schmaleren Blatt-Spross-
Knospen (= vegetative Knospen) unterschieden.

Gemischte Knospen, die Spross- und Blutenanlagen enthalten sind beispiels-
weise Rot-Buche und den Linden-Arten zu finden.

Bestimmungsschlissel zur Identifizierung von Baum- und Straucharten im
Winterszustand sind zumeist am Aufbau der vegetativen Knospen orientiert.
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Abbildung 2.22: Knospenaufbau (veréandert nach Schutt et al 1978)

Der Langsschnitt durch eine vegetative Knospe der Gewohnlichen RolRkastanie
zeigt die wesentlichen Bestandteile (Abb. 2.22):

Im Zentrum liegt der stark gestauchte Spross, der sogenannte Embryonaltrieb.
Er weist bereits die Blattanlagen des nachsten Jahrestriebes auf.

Nach aufRen hin schlie3en die Knospenschuppen an. Sie dienen vor allem
dem Schutz vor Verdunstung und tiefen Temperaturen. Daher sind sie haufig
derb, ledrig, behaart oder von Harzen tiberzogen. Die Knospenschuppen sind in
Form, Grof3e und Struktur verdnderte Blatter (i.e.S. Niederblatter).

Bei der Praparation einer Knospe der Rof3kastanie wird dieser Blattcharakter
deutlich. An den innersten Knospenschuppen ist die griine Blattspreite bereits
deutlich erkennbar.

Die Zahl der Knospenschuppen ist von Art zu Art unterschiedlich. Weiden
besitzen nur eine einzige kapuzenformige Knospenschuppe, Erle und Linde
zwei. Die meisten Holzarten weisen mehr als 4 Knospenschuppen auf. Einige
heimische Holzgewéachse, wie die Straucharten wolliger Schneeball und roter
Hartriegel besitzen nackte Knospen. Hier fehlen Knospenschuppen ganzlich.
An den Uberwinternden Zweigen finden sich nur jeweils zwei sehr kleine,
deutlich gefaltete Blatter, die den Sprossvegetationspunkt umhdullen.

Das Fehlen oder Vorhandensein von Knospenschuppen sowie deren Anzahl
sind wichtige Merkmale der Bestimmung von Gehdlzen im Winterzustand.
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Nach der Stellung/Position am Jahrestrieb und/oder der jeweiligen Ent-
stehungsart unterscheidet man:

- Terminalknospe: Endknospe, am Ende einer Triebachse stehend

- Lateralknospe: Seitenknospe, seitlich am Jahrestrieb angeordnet

- Proventivknospe: Knospe, die nicht in der folgenden Vegetationsperiode
austreibt, sondern Uber mehrere Jahre im Ruhezustand verharrt (= schlafende
Knospen). Proventivknospen befinden sich zumeist an der Jahrestriebbasis und
dienen als Organreserve.

- Adventivknospe: zumeist nach Verletzungen aus Wundgewebe (= Kallus),
verspatet neugebildete Knospe

Das lebenslange Wachstum von Gehdlzen beruht auf dem schlichten
Grundmuster der jahrlichen Jahrestriebbildung aus Knospen. Die Jahrestriebe
sichern dabei sowohl das Hohenwachstum, das Volumenwachstum der Krone
als auch die jahrliche Neubildung von Blattern und Nadeln.

Die raumliche Anordnung der Jahrestriebe in der Krone, wie auch deren jeweils
variables Langenwachstum von wenigen Millimetern bis Uber einen Meter sind
die Grundlage der lebenslangen Anpassung der Kronenstruktur eines Baumes
an die veranderlichen Wachstumsbedingungen. Jahrestriebe in der Schatten-
krone sind zumeist deutlich kirzer als in der Sonnenkrone, in trockenen
Vegetationsperioden bleiben die Jahrestriebe zumeist deutlich kirzer als in
niederschlagsreichen Wachstumsphasen, Konkurrenzdruck um Licht in dicht
geschlossenen Bestanden fihrt in der Regel zur Forderung des
Terminaltriebes.

Die komplexen Sprosssysteme von Strauchern und Baumen weisen sehr
variable Baumuster auf. Diese sind vorrangig auf die Anordnung unterschiedlich
groRer Knospen entlang des Jahrestriebes zurlickzufiihren. Grundsatzlich gilt,
dass aus grol3en Knospen im folgenden Fruhjahr lange Jahrestriebe, aus
kleinen Knospen kurze Jahrestriebe entstehen.

Bezogen auf die Anlage und Entstehung der Seitenachsen unterscheidet man
zwischen den beiden Grundtypen (Abb. 2.23):

Akrotonie

Forderung der KnospengrofRe und damit der Trieblangen der Seitenachsen zur
Spitze des jeweiligen Jahrestriebes hin. Die Terminalknospe ist jeweils die
grol3te Knospe des Jahrestriebes, die Seitenknospen werden zur
Jahrestriebbasis hin immer Kkleiner. Gegebenenfalls verbleiben an der
Jahrestriebbasis schlafende Knospen. Dieses Wachstumsmuster st
kennzeichnend fir Baume.

Basitonie
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Forderung der Knospengro3e und damit der Trieblangen der Seitenachsen zur
Triebbasis hin. In der Folge unterbleibt daher die Ausbildung eines einzelnen
Stammes. Oftmals Ubergipfeln Seitenachsen die eigentliche Hauptachse.
Zahlreiche Straucharten weisen dieses Wachstumsmuster auf.

Akrotonie Basitonie

Férderung der Knospengréfie und

damit der Triebldnge zur Basis des
jeweiligen Jahrestriebes hin;

i.d.R. kennzeichnend fUr Strducher

Férderung der Knospengréfie und
damit der Triebl&nge zur Spitze des
jeweiligen Jahrestriebes hin;

i.d.R. kennzeichnend fir B&ume

Abbildung 2.23: Akrotones und basitones Wachstum (verandert nach Schitt et al1978)

Bezogen auf die Anlage und Entwicklung der Hauptachsen unterscheidet man
zwischen den beiden Grundtypen (Abb. 2.24):

Monopodium

Der jeweilige Hohentrieb geht aus der Endknospe hervor und es entsteht eine
durchgehende Hauptachse. Typisch fur Nadelhélzer, Rot-Buche, Eiche-Arten,
Ahorn-Arten, Gewohnliche Esche

Sympodium

Die eigentliche Endknospe verkimmert. Beim Monochasium Ubernimmt eine
nachst tiefer gelegene Seitenknospe (Beispiele: Ulmen- und Linden-Arten),
beim Dichasium die beiden n&chst tiefer gelegenen, gegenstandigen
Seitenknospen (Bsp. Gemeiner Flieder, Mistel) das weitere Hohenwachstum.
Als Pleiochasium wird beispielsweise der Blitenstand der Dolde bezeichnet bei
dem an der Spitze der Hauptachse mehrere gleich lange Seitenachsen
entspringen
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Monopo.dium Sympodium
durchgehende Hauptachse, die aus die jeweilige Endknospe verkimmert;
der jeweiligen Endknospe hervorgeht eine (Monochasium: U, Li) oder zwei
NH, Bu, Ei, Ah, Esch (Dichasium: Flieder, Mistel) né&chst

tiefer gelegene Seitenknospe/n Uber-
nimmt /-nehmen das Héhenwachstum

Abbildung 2.24: Monopodiales und sympodiales Wachstum (veréndert nach Schitt et al 1978)

Neben den grundsatzlichen Varianten der ré&umlichen Anordnung der
Jahrestriebe an Seiten- und Hauptachsen ist weiterhin die artspezifische und
individuelle Lang- und Kurztriebbildung fur den Kronenaufbau wesentlich.

Die Unterscheidung zwischen Lang- und Kurztrieben basiert auf rein relativen
Langenverhaltnissen. Trennungsmerkmale sind das Vorhandensein einer deut-
lichen Sprossstauchung und dadurch die dichte Aufeinanderfolge der Blatter. In
Abhéangigkeit von der deutlich artabhangigen Variabilitat der Kurz- und
Langtriebbildung unterscheidet man verschiedene Grundtypen (Abb. 2.25):

Buchen-Typ

Das Grundmuster der Kurz- und Langtriebbildung kann sehr einfach an
mehrjahrigen Zweigen der Rot-Buche nachvollzogen werden. Beginnend an der
Terminalknospe ist die Basis des aktuellen Jahrestriebes erreicht, wenn auf der
Rindenoberflache zahlreiche feine Querrillen erkennbar sind. Diese
entsprechen den Ansatzstellen der Knospenschuppen und werden daher als
Knospenschuppennarben oder Knospenspur bezeichnet. Am aktuellen
Jahrestrieb sitzen nur Knospen und keine Seitensprosse.

Bei Rot-Buche bleiben auch &ltere Knospenspuren im Rindenbild tber viele
Jahre erhalten. Dadurch kdonnen die Jahrestrieblangen zurtickliegender Jahre
sehr einfach nachverfolgt werden. Altere Jahrestriebe weisen Seitensprosse
auf, die wiederum in Jahrestriebe gegliedert sind. Insbesondere bei der
Betrachtung seitlicher Sprossachsen, vor allem aus der Schattenkrone fallt auf,
dass oftmals zahlreiche Knospenspuren dicht aufeinander folgen. Das
Langenwachstum war an diesen Triebachsen offensichtlich tUber mehrere Jahre
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deutlich eingeschrankt und hat damit zur Abfolge hintereinander liegender
Kurztriebe, sogenannter Kurztriebketten gefuhrt. Bei manchen Kurztriebketten
ist erkennbar, dass vereinzelt auch Langtriebe zwischengeschaltet waren.
Diese manchmal Uber Jahrzehnte im Kroneninneren am Leben erhaltenen
Kurztriebe sind die Grundlage fir die ausgepragte Konkurrenzkraft der Rot-
Buche gegeniber anderen Baumarten. Nach Durchforstungen oder einem
Kronenbruch des Nachbarbaumes kénnen durch die Aktivierung der Kurztriebe
zu Langtrieben Bestandesliicken fir die rasche und hoch plastische eigene
Kronenentwicklung genutzt werden.

Larchen-Typ

Im Unterschied zur Buche findet hier ein regelmaldiger, vom Alter des
Jahrestriebes abhangiger Wechsel zwischen Kurz- und Langtriebbildung statt.
Am diesjahrigen Jahrestrieb stehen die Nadeln einzeln und spiralig um die
Jahrestriebachse angeordnet, am letztjahrigen und alteren Jahrestrieben sind
sie blschelig in Kurztrieben zusammengefasst. An der Basis jedes Kurztriebes
finden sich ebenfalls Knospenschuppennarben.

Kiefern-Typ

Bei allen Kiefern-Arten ist die gesamte Benadelung - von den Kotyledonen und
den Primarnadeln abgesehen - ausschliel3lich an Kurztrieben angelegt. Jeder
Kurztrieb tragt bei der heimischen Wald-Kiefer ein Nadelpaar. An der Basis sitzt
ein meist deutlich behaartes Deckblatt, an das sich zwei schuppenartige
Vorblatter und mehrere hautige Hullblatter anschliel3en.

Pz \
2019 }/ ......... ‘ f 2019
\( | ' sl
2038 AR e

Kurz- und s o
Langtriebentwicklung \ 2012
2016

Buche

2Joht" Langlriebe munuu:mbm:!)um Longlniete

o) |
Y
i/ 1, [l
Zz 1/ )
2

Lidrche Kiefer
D: Deckblatt
Vb: Vorblatt

Abbildung:2.25: Kurz- und Langtriebbildung (verandert nach Schiitt et al 1978)
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Bei einigen Holzarten wie bei Wild-Birne, Weil3dorn-Arten, Schlehe oder
Sanddorn werden Kurztriebe zu Dornen umgebildet. Im Obstbau sind
Kurztriebe von wirtschaftlicher Bedeutung, da sie das sogenannte Fruchtholz,
also die Orte der Blutenbildung und des Fruchtansatz bilden. Ziel des
Obstbaumschnittes ist es gezielt die Zahl der Kurztriebe zu erhdhen.

Neben der rdumlichen Anordnung haben Baumarten auch unterschiedliche
Strategien des zeitbezogenen Jahrestriebwachstums entwickelt. Je nach
Dauer der Jahrestriebstreckung und der damit verbundenen Blattbildung
werden die beiden Wachstumstypen Eichen- und Pappeltyp unterschieden
(Abb. 2.26):

August- oder
Johannistned .
(fakuitativ Eichen - Typ

Beispicle:
Esche, Spitzahom, RoG-
kastanie, Walnui

Abschiuas-Knospe

Maitriot Fichte, Tanne. Kiefer,
mit 5 vorgebildeten Douglasie

g. Slattern

Knospenachuppen

)

vorgebildatar Triab &
Z

l‘:lul-'\d Neubiidung von N’@
pappel = Typ Spamiantaern ¥
Beispiele: '\»fl-i)

Weide, Birke, Ene, - =
Ulme. Lince. Platane. = /0—4'/‘
obinie, =t =3

Liretra 5 Frunolater @
~ 2
s | 2

Abbildung 2.26: Eichen- und Pappel-Typ der Jahrestriebstreckung

Eichen-Typ

Die Jahrestriebstreckung zahlreicher Nadelbaumarten, der Eichen-Arten, von
Spitz-Ahorn etc. ist durch eine frihe und rasche Hauptwachstumsphase, die
haufig nur 2-3 Wochen anhalt, gekennzeichnet. In dieser Zeit liegt der tagliche
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Langenzuwachs der Triebe bei bis zu 3cm. Die Zahl der am Trieb gebildeten
Blatter war dabei bereits am Embryonaltrieb in der Knospe vollstandig
vorangelegt. Die absolute Trieblange ist im Wesentlichen von den Kohlehydrat-
vorraten des Baumes abhangig. Wurden in der Vegetationsperiode des
Vorjahres viele Reservestoffe eingelagert, so entwickeln sich lange
Jahrestriebe. Die aktuelle Witterung ist in dieser Phase nur von nachge-
ordneter Bedeutung. Bereits etwa Anfang Juni wird der Jahrestrieb mit einer
Endknospe abgeschlossen. Nach einer Ruhepause kann es bei den
entsprechenden Baumarten Ende Juni nochmals in der gleichen
Vegetationsperiode zur Ausbildung eines zweiten Jahresstriebes kommen. Die
Bildung dieser sogenannten Johannistriebe (Johannistag, 23. Juni, Geburtstag
Johannes des Taufers) ist von gunstigen Witterungsbedingungen in der
zweiten Halfte der Vegetationsperiode abhangig. Johannistriebe schliel3en
ebenfalls mit einer End- und Seitenknospen ab.

Pappel-Typ

Im Unterschied zum Eichen-Typ héalt hier das L&ngenwachstum der
Jahrestriebe bei den Linde-, Ulmen-, Pappel-, Weiden- und Larchen-Arten
nahezu wéahrend der ganzen Vegetationsperiode an. Es verlauft kontinuierlich,
erreicht aber nicht die hohen Tages-Zuwachswerte des Eichen-Typs. Zunachst
werden die am Embryonaltrieb vorgebildeten Blattanlagen (Fruhblatter)
ausgebildet. Je nach Gunst der laufenden Witterung entsteht anschliel3end
zusatzlich eine unterschiedliche Zahl neuer Blatter (Spatblatter). Bei einigen
Baumarten wie bei der Silber-Pappel unterscheiden sich Friih- und Spatblatter
deutlich in Form und Grolie.

Die Endknospe des Jahrestriebes wird erst im Frihherbst ausgebildet, duf3ere
Faktoren, wie Temperatur und Tageslange spielen dabei eine wesentliche
Rolle. Der Reservestoffvorrat des Baumes ist nur zu Vegetationsbeginn
entscheidend, fir die gesamte Jahrestrieblange ist vielmehr die aktuelle
Witterung wahrend der gesamten Triebstreckung von Bedeutung.

Grundmuster der Jahrestriebbildung

Der gesamte Aufbau der Krone, wie auch des Stammes entsteht in unseren
Breiten aus dem stetig wiederholten Wachstumsmuster, in jeder Vegetations-
periode neue Jahrestriebe zu bilden. Die Entwicklung einer jeweils arttypischen
Baumkrone ist dabei sowohl von der raumlichen Anordnung dieser
Jahrestriebe, wie auch deren zeitbezogenem Austrieb bestimmt.

Ausgehend von der Stellung der Lateralknospen an der aktuellen
Jahrestriebachse werden drei Grundtypen der Knospenstellung unterschieden
(Abb. 2.27). Bei der :

- gegenstandigen Knospenstellung sind an jedem Knoten (Nodium) zwei
Knospen angeordnet, die sich im Winkel von 180 Grad gegenuber stehen. Die
Knospen des néchste hoheren und nachst tieferen Knotens sind um 90 Grad
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verschoben. Schief gegenstandig beschreibt einen Hohenversatz der beiden
Knospen an einem Nodium.

- spiraligen Knospenstellung befindet sich nur eine Knospe am Nodium. Die
nachst hohere und nachst tiefere Knospe ist um einen, von 180 Grad
abweichenden Winkelbetrag verschoben. Dadurch sind die Knospen in ihrer
Abfolge spiralig um den Jahrestrieb angeordnet

- zweizeiliger Knospenstellung sitzt an jedem Nodium ebenfalls nur eine
Knospe, die nadchst hohere und nachst tiefere Knospe ist jedoch genau um 180
Grad versetzt. Die Knospen sind dadurch in zwei Linien entlang des Jahres-
triebes angeordnet.

\l l’ I‘ 4
4 /
\.l \{¢ |\ t'
b i /

schief spiralig zweizeilig
gegenstandig gegenstandig wechselstandig wechselstandig

Nodium = Knoten; Internodium = Zwischenknotenstiick

Abbildung 2.27: Grundtypen der Knospenstellung, Belaubung, Verzweigung (Lang, Aas 2019)

Fur das Kronenwachstum und deren Anpassung an wechselnde Wachstums-
und Umweltbedingungen ist vor allem auch der Entstehungszeitpunkt der
Seitentriebe entscheidend. Als Beispiel flr die verschiedenen Moglichkeiten der
Jahrestriebentwicklung soll die Gewohnliche Fichte (Picea abies) dienen.

Bei der reguléren Triebbildung entstehen die Seitenachsen aus einmal tber-
winterten Seitenknospen in der folgenden Vegetationsperiode (Abb. 2.28). An
der Triebbasis sind daher stets Knospenschuppennarben vorhanden. Unter
dem Einfluss des Jahreszeitenklimas durchlaufen die entsprechenden Knospen
im  Winterhalbjahr eine ausgepragte Ruhephase. Das schematische
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Verzweigungsmuster zeigt, dass der jeweils aktuelle Jahrestrieb zum Ende der
Vegetationsperiode nur mit Seitenknospen besetzt ist. Am letztjghrigen
Jahrestrieb nimmt die Lange der Seitentriebe unter dem Einfluss der Akrotonie
von der Triebspitze zur Triebbasis hin ab. Dieses Muster setzt sich in den
Folgejahren fort. Grundsatzlich gilt, dass die Seitenachsen jeweils um ein Jahr
junger sind als die entsprechende Mutterachse.

Vorzeitig entstandene Lateraltriebe durchlaufen kein Knospenstadium
sondern entwickeln sich bereits wahrend des Wachstums der Mutterachse in
der gleichen Vegetationsperiode (Abb. 2.29). Dadurch kommt es zu einer
vorgezogenen Verzweigung.

Diese sogenannten sylleptischen Lateraltriebe weisen keine Knospen-
schuppennarben an der Jahrestriebbasis auf und Ubergipfeln oftmals die
Mutterachse. Sie beenden ihr Langenwachstum mit der Bildung einer
Endknospe, aus der im folgenden Jahr wieder ein regularer Jahrestrieb
entsteht.

Jahrestriebachsen sylleptischen Ursprungs sind in alteren Kronenenteilen
dadurch identifizierbar, dass sie einen Jahrestrieb mehr als die regularen
Achsen aufweisen. Syllepsis ist grundsatzlich ein Hinweis auf groR3e
Wuchskraft und nimmt mit dem Baumalter deutlich ab. Bei Nadelbaumarten wie
Gewohnliche Fichte, Europaische Larche, Douglasie oder Weil3-Tanne ist
Syllepsis zumeist auf den Terminaltrieb beschrénkt.

entnadelter 1-jahriger Terminaltrieb schematische Darstellung :
bei Fichte mit akroton geférderter 1- bis 3-jahrige Kronen-
Knospenbildung spitze

Abbildung 2.28: Regulare Jahrestriebbildung, Beispiel Picea abies (Schill 1989)
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entnadelter 1-jahriger Terminaltrieb schematische Darstellung :
bei Fichte mit sylleptischer Trieb- 1- bis 3-jahriger Kronen-
Bildung (Syllepsis) spitze

Abbildung 2.29: Vorzeitige Jahrestriebbildung (Syllepsis), Beispiel Picea abies (Schill 1989)

Nachzeitig gebildete Triebe entstehen aus schlafenden Knospen,
sogenannten Proventivknospen an der Basis der Jahrestriebe (Abb. 2.30 und
2.31). Proventivtriebe sind immer mindestens ein Jahr junger als die
angrenzenden regulér entstandenen Seitentriebe der gleichen Mutterachse. Sie
entstehen zumeist an der Astoberseite und weisen im Vergleich zu den
regularen Seitentrieben eine deutlich hellere Nadel- und Rindenfarbe auf. Mit
zunehmendem Langenwachstums neigen sich altere Proventivtriebe zur Seite
um spater nach unten zu hangen.

Proventivknospen bilden eine Organreserve. Bei der Gewdhnlichen Fichte
werden Nadeln zwischen sechs bis acht Jahre alt. Altere Jahrestriebe verkahlen
unter dem Einfluss des altersbedingten Nadelfalls rasch. Dieser naturliche
Vorgang des Abwurfes &lterer Nadeljahrgdnge wirde dazu fihren, dass bei
einem Aalteren Baum nur noch die vorderen Astabschnitte benadelt sind, der
zum Stamm weisende Bereich wéare kah | . Di e AWi eder
innenliegenden Kronenteile wird erst durch den Austrieb zahlreicher
Proventivtriebe madglich. Dabei entsteht eine sehr effektive, sich wiederholende
Trieb-Kaskade: an der Basis eines regularen Jahrestriebes sitzen
Proventivknospen, die je nach Bedarf nach drei, funf oder zehn Jahren
verspatet zu Proventivirieben auswachsen. Diese Proventivtriebe bilden in den
folgenden Jahren weiter reguldre Jahrestriecbe. An der Basis jedes
Proventivtriebes und den Basen der folgenden Jahrestriebe sitzen nunmehr
wiederum Proventivknospen.

Die stammnahen Astbereiche alterer Fichten bestehen nahezu auf3schlieflich
aus Zweigen proventiven Ursprungs.
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schematische Darstellung :
5-jahriger Ast mit reguléaren Jahrestrieben (weil) und 1- bzw.
2-jahrigen Proventivtrieben (schwarz)

Abbildung 2.30: Nachzeitige Jahrestriebbildung, Proventivtriebe (schwarz), Beispiel Picea abies
(Schill 1989)

Abbildung 2.31: Proventivtriebe bei Picea abies (Schill 2005)

Um die gesamte lebenslange Dynamik der Kronenentwicklung und i anpassung
zu beschreiben sind auch Triebachsen mit eingestelltem Langenwachstum
von wesentlicher Bedeutung (Abb. 2.32). Das gesamte Konstruktionsprinzip von
Baumen folgt einem einfachen mathematischen Modell. Aktuelle Jahrestriebe
sind i von Syllepsis abgesehen - mit Knospen besetzt und ohne Seitentriebe,
im folgenden Jahr entstehen dort Seitenverzweigungen, die sich wiederum ein
Jahr spater weiter verzweigen. Wendet man dieses Modell auf eine
beispielsweise 100-jahrige Fichte an, so sind am Stamm 100 Ubereinander
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gelagerte Hohentriebe zu finden. Die altesten Aste dieses Baumes waren 99
Jahre, die altesten Zweige 98 Jahre alt T vorausgesetzt, die entsprechenden
Triebachsen des Stammes der Aste und Zweige haben jahrlich einen neuen
Jahrestrieb ausgebildet. Der Blick auf die Krone einer realen Fichte zeigt, dass
dieses Modell nur hypothetisch gilt. 98-Jahre alte Zweige mit einer
Jahrestrieblange von nur 10cm waren fast 10m lang.

schematische Darstellung :

5-j&hriger Ast mit regulédren Jahrestrieben (weil?) und 1- bis
3-jdhrigen Triebachsen mit eingestelltem L&ngenwachstum
(schwarz)

Abbildung 2.32: Triebachsen mit eingestelltem Langenwachstum (schwarz), Beispiel Picea
abies (Schill 1989)

Die Lucke zwischen Modell und Realitat erklaren die Triebachsen mit
eingestelltem Langenwachstum. Gepragt von den akrotonen Wachstums-
verhaltnissen nimmt an jedem Jahrestrieb die Lange der Seitenverzweigungen
von der Spitze des Jahrestriebes zu seiner Basis hin ab. In den Folgejahren
bilden zumeist nur noch die spitzennahen Seitenverzweigungen weitere
Langentriebe aus. Die basisnahen Seitenverzweigungen beenden ihr
Langenwachstum oftmals schon im zweiten oder dritten Jahr und verkahlen in
den Folgejahren.

In einer modellhaften Darstellung des Kronenaufbaus sind mehrere
Teilbereiche identifizierbar (Abb. 2.33):

- im Expansionsraum an der Kronenperipherie tbernehmen vorwiegend
regulare Jahrestriebe das HoOhen- und Volumenwachstum der Krone. Bei
einigen Baumarten konnen erganzend sylleptische Triebe zumeist nur am
Terminaltrieb entstehen.

- nach innen hin schlie3t der Stagnationsraum an. Hier stellen unter dem
Einfluss der Akrotonie, zunehmender Beschattung und dem Verlust &lterer
Nadeljahrgédnge vermehrt Triebachsen das weitere Langenwachstum ein
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- zur Kompensation der dadurch reduzierten Nadelmasse werden im
Uberlappenden Regenerationsraum Proventivtriebe gebildet. Dieser Prozess
ist nahezu unbegrenzt wiederholbar, da Proventivknospen wiederum an allen
neu gebildeten Jahrestrieben vorhanden sind.

- vor allem durch weiter zunehmende Beschattung zum Kroneninneren hin
unterbleibt die Bildung neuer Jahrestriebe im Degenerationsraum vollstandig.
In der Folge entstehen Totaste.

EXpansionsraum:
regulare + sylleptische
Jahrestriebe (JT)

Stagnationssraum:
JT mit eingestelltem
Langenwachstum

Regenerationsraum:
Proventivtriebe

Degenerationsraum
Totastbereich im
Kroneninneren

Abbildung 2.33: Dynamisches Kronenmodell (schematische Darstellung), Beispiel Picea abies
(Schill 1989)

Entscheidend ist es, die Kronenentwicklung von Baumen als adaptiven und
dynamischen Vorgang zu verstehen, der von zahlreichen Faktoren wie
Lichtkonkurrenz, Wassermangel oder Schadlingsbefall negativ beeinflusst wird.
Dem steht eine sehr hohe regenerative Anpassungsfahigkeit des Baumes in der
raumlichen und zeitlichen Jahrestriebbildung gegenuber.

Aus der Zusammenschau aller bisher -beschri
m?2 s si gk eist aumwachdtems 1 besser der Entstehung und
Weiterentwicklung der Jahrestriebe in den Kronen von Baumen - wurden

insgesamt 23 Architekturmodelle des Baumwachstums entwickelt. Sie

beschreiben die Variationsbreite, wie Baume ihr arttypisches Erscheinungsbild

entwickeln. Die einzelnen Architekturmodelle sind dabei jeweils nach dem
Erstbeschreiber benannt.
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Wesentliche Gliederungsmerkmale der Modelle sind dabei:

- die Orientierung der Stammachse: monopodial oder sympodial

- die Ausrichtung der Seitenachsen: plagiotrop (waagrecht) oder orthotrop
(aufrecht)

- die Position der Bluten: terminal (endstandig, an der Spitze) oder lateral
(seitlich)

H&aufige Beispiele von Architektur-Modellen sind (Abb. 2.34):

Modell RAUH

Monopodial, orthotropes, rhythmisches Wachstum mit seitenstéandigen Bluten
Gattungs-Beispiele: Eiche (Quercus spec.), Birke (Betula spec.), Erle (Alnus
spec.), Kiefer (Pinus spec.), Fichte (Picea spec.)

Modell SCARRONE:

orthotropes, rhythmisches Wachstum von Stamm und Asten mit endsténdigen
Bluten; weiteres Wachstum / Verzweigung daher sympodial, dichasial;
Art-Beispiele.:  Gewohnliche  Rol3kastanie  (Aesculus hippocastanum),
Gewohnlicher Flieder (Syringa vulgaris)

Modell MASSART

Monopodial, orthotroper Stamm; regelmafRige Stockwerke plagiotroper Aste;
rhythmisches Wachstum

Art-Beispiele: Weil3-Tanne (Abies alba), Gewd6hnliche Eibe (Taxus baccata),
Douglasie (Pseudotsuga menziesii, Andentanne (Araucaria heterophylla)

Modell CHAMPAGNAT

Anfangs orthotrop wachsende, spéater plagiotrop herabgebogene Seitenachsen,
auf deren Oberseite durch epitone Forderung die neue Stammachse aus
Seitenknospen hervorgeht

Beispiele: zahlreiche Straucharten

Modell TROLL

Aktueller Terminaltrieb zunachst plagiotrop, Jahrestrieb richtet sich in der
Vegetationsperiode auf,

Beispiele: Rot-Buche (Fagus sylvatica), Ulme (Ulmus spec.)

Beispiele tropischer Arten:

Modell CORNER:
Monoaxialer Stamm, Bluten lateral;
Art-Beispiele: Kokospalme (Cocos nucifera), Papaya (Carica papaya)

Modell TOMLINSON:

Hauptachse zumeist unterirdisch verzweigt, jede Achse mit einer Blite endend
Gattungs-Beispiel: Banane (Musa spec.)
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Modell Rauh
Eiche, Kiefer, Fichte
Birke, Walnuss
Modell Scarrone

Rol-Kastanie,Flieder

Modell Massart

Weiss-Tanne, Eibe, Douglasie
Araucarie

Modell Champagnat

zahlreiche Straucharten

Modell Troll

Buche, Ulme

Modell Tomlinson

Banane

Abbildung 2.34:Architekturmodelle verschiedener Baummd Straucharten
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2.5 Generative Vermehrung: Blute, Samen, Frucht

Pflanzliches Leben umfasst zwei grundlegende Vorgange. Wachstum
ermdglicht bei langlebigen Gehdlzen die stetige Erneuerung funktionslos
gewordener Blatter, Nadeln sowie Wasserleitungsbahnen. Daruber hinaus
sichert das Hohenwachstum des Stammes und das Volumenwachstum der
Krone die individuelle Konkurrenzfahigkeit um Licht. Mit dem Beginn des
artabhangigen Mannbarkeitsalters, dem Zeitpunkt der ersten Blitenbildung,
setzt bei den Gehdlzen die generative Vermehrung ein. Die leichtfriichtigen
Birken-Arten werden im Freistand etwa bereits mit 10 Jahren, die
schwerfrtichtigen Eichen-Arten erst ab etwa 40 Jahren mannbar.

Rafflesie Ganseblimchen Taschentuchbaum
Rafflesia spec. Bellis perennis Welwitschia mirabilis Davidia involucrata

Abbildung 2.35: Variationsbreite von Blutenstrukturen (www.wikipedia.org)

Blutenmorphologie

Fir die Entstehung von Samen und Frichten ist grundséatzlich zunachst die
Bildung von Bliten erforderlich (Abb. 2.35). Der morphologische Blitenaufbau
unterscheidet sich dabei sehr deutlich zwischen den beiden wesentlichen
Geholzgruppen der Laubhdlzer und der Nadelhdlzer.

Laubbdume und Straucher z&hlen zur Gruppe der Bedecktsamer
(Angiospermen), deren kennzeichnendes Merkmal das Vorkommen von einem
oder mehreren Fruchtblattern ist. Diese umhullen die Samenanlage.

Morphologische Merkmale der Angiospermenblite sind (vgl. Abb. 2.15)

Definition Blute:

im Langenwachstum begrenzter, gestauchter Sprossabschnitt mit ansitzenden,
in Funktion, Form, GroBe und Féarbung verédnderten Blattorganen. Die
einzelnen "Blattkreise" dienen dabei direkt (fertile Staub- und Fruchtblatter)
und indirekt (sterile Kelch- und Blitenblatter) der sexuellen Vermehrung
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Kelchblatter bilden den auf3eren Blattkreis. Sie sind zumeist einfach gestaltet
sowie oft grin und dienen dem Schutz der Bliutenknospe vor Kalte und
Austrocknung. Die Kelchblatter fallen bei manchen Pflanzenarten direkt mit der
Bluten6ffnung ab.

Blutenblatter (= Kronblatter) sind haufig auffallig gestaltet und bunt geféarbt. Sie
dienen der Anlockung von Insekten.

Staubblatter sind haufig in zwei Kreisen angeordnet. In ihrer Gesamtheit
werden sie als Androeceum bezeichnet und stellt den méannlichen Bestandteil
der Blute dar. Jedes Staubblatt besteht aus einem Staubfaden (= Filament) und
der Anthere, diese wiederum aus 2 Theken, die Uber ein steriles Konnektiv
miteinander verbunden sind. Jede Theka enthalt zwei Pollensacke in denen die
Pollen gebildet werden. Bei vielen sogenannten gefillten Bluten, wie etwa bei
zahlreichen Rosen-Arten, wurden die Staubblatter zu Blitenblattern
umgewandelt (Abb. 2.36).

Pore
Zell-
kerne Wandver-
starkung
Intine
Exine

Abbildung 2.36: Mikroskopischer Aufbau von Pollen (www.wikipedia.org)

Das Vorhandensein von Fruchtblatt/-blattern ist das kennzeichnende Merkmal
der Bedecktsamer. Ein oder mehrere Fruchtblatter schlieRen dabei die
Samenanlage ein. Zusammen bilden sie den Fruchtknoten. Die Gesamtheit
aller Fruchtblatter in einer Blite wird als Gynoeceum bezeichnet. Dies
entspricht dem weiblichen Bestandteil der Blite. Es besteht aus einem oft
bauchigen Fruchtknoten, der in einen schmalen, langgezogenen Giriffel
Ubergeht, dieser endet in der Narbe.

Die Gruppe der Bedecktsamer ist weltweit mit mehr als 250.000 Arten vertreten,
manche Schatzungen gehen von uber 350.000 Arten aus. Sie umfasst neben
den Laubgehdlzen beispielsweise auch alle bunt bliihenden Krautpflanzenarten,
sowie alle Grasarten. Die systematische Unterteilung dieser Artenvielfalt erfolgt
auf der Grundlage des jeweiligen Blutenaufbaus.
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Von dem in der Definition beschriebenen Grundschema des Blitenaufbaues
gibt es zahlreiche morphologische Abwandlungen.

Variationsmadglichkeiten sind:

- Veranderungen in der Geschlechterverteilung in den Bluten: Zwittrige Bllten
enthalten Androe- und Gynoeceum (Beispiel: Kirschen-Arten). Einhausige
(monozische) Arten besitzen an einer Pflanze getrennt stehende rein ménnliche
bzw. rein weibliche Bluten (Beispiele: Eichen-, Birken-, Buchen-Arten).
Zweihausige (dibzische) Geschlechterverteilung liegt vor, wenn an getrennten
Individuen nur mannliche oder weibliche Bliten ausgebildet werden (Beispiele:
Weiden-, Eiben, Wacholder-Arten). Die Rollkastanie weist oft eine
trimonézisch Geschlechterverteilung auf, bei der an einem Baum rein
weibliche, rein mannliche und zwittrige Bliten vorkommen. Bei der
Gewohnlichen Esche treten rein ménnlich und rein weiblich blihende sowie
zwittrige Individuen auf. Diese Form der Geschlechterverteilung wird als
triozisch bezeichnet (Abb. 2.37).

zwittrig,
(hermaphroditisch, Kirsche
bisexuell)
einhdusig Buche
28 inoaisind Eiche
K S monodzisc Birke
Q
£ e
\ho X
A . Weide
= zweiha@usig Eibe
b (diozisch) ' ~ Wacholder
€ trimonozisch
& (androgyno - RofRkastanie
= monozisch) |
o
a |
o
= triozisch Esche
@
S
Gynoeceum

Abbildung 2.37: Varianten der Geschlechterverteilung bei angiospermen Bliiten (Jacob et al
1987)

- unterschiedliche "Blattzahlen" in den einzelnen Kreisen bzw. Verwachsungen
in und zwischen den Blattkreisen:
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Einfache Strukturen sind bei der Familie der Kreuzblitler vertreten (Beispiel:
Senf-Arten). Die jeweils vier Kelch- und Blutenblatter stehen hier getrennt. In
der Familie der Lippenblutler (Beispiel: Thymian-, Taubnessel-Arten) bilden die
funf verwachsenen Kelchbléatter eine Rohre, die Blutenblatter eine Ober- (aus
zwei Blutenblattern) und einer Unterlippe (aus drei Blatenblattern). Neben dem
charakteristischen Form und Anordnung der Blitenblatter sind bei der Familie
der Schmetterlingsblitler (Beispiele: Robinien-, Ginster-Arten) die Staubblatter
entlang der Staubfaden, im Unterschied dazu bei der Familie der
Kopfchenblutler  (Beispiele:  Léwenzahn-,  Ganseblimchen-Arten)  die
Staubbeutel zu einer R6hre verwachsen (Abb. 2.38).

Freikronblattrige Blite Verwachsung der BlGten- Keichblatte
X - r
Bsp.: Fam. Kreuzbiatier Bsp.: Fam. Uppenblitier
Brassicaceae Lamiaceae
-~ “ ,I ”
N A
=0
L —
Verwachsung der Staubfaden Verwachsung der Staubbeutel
Bsp.: Fam. Schmetterfingsbi(tier Bsp.: Fam. Kopfchenbi(tier
Fabaceae Asteraceao

Abbildung 2.38: Blitenaufbau verschiedener Pflanzenfamilie (veréndert nach Schmeil, Fitschen
2000)

- in der Pflanzenbestimmung sehr relevant ist die Stellung des Fruchtknotens:
Bei einem oberstandigen Fruchtknoten sind die weiteren Blitenbestandteile
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unter dem Fruchtknoten festgewachsen. Der Fruchtknoten ist beim Blick in die
Blute daher sichtbar. Bei einem unterstandigen Fruchtknoten befinden sich die
Ansatzstellen der Kelch-, Bliten- und Staubblatter dartiber (Abb. 2.39).

oberstédndig mittelstandig unterstidndig

Samenanlagen

Abbildung 2.39: Varianten der Stellung des Fruchtknotens (veréandert nach Schmeil, Fitschen
2000)

Carpinus betulus

: Quercus robur
Hainbuche

Fagaceae

Buchengewachse
Betulaceae

Birkengewachse

Abbildung 2.40: Beispiele einh&usiger Bliten bei Hainbuche und Stiel-Eiche; oben: jeweils
mannlich, unten jeweils weiblich (www.wikipedia.org)

Die einhausigen Bliten der meisten Nacktsamer (Gymnospermen) sind
einfacher gestaltet (vgl. Abb. 2.14). Wesentliches Merkmal der weiblichen Blute
ist das Fehlen von Fruchtblattern. Die Samenanlagen liegen somit nackt auf der
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Samenschuppe. Die Grundstruktur der weiblichen Blite und damit auch des
daraus hervorgehenden Zapfens besteht mit Ausnahme der Kiefern-Arten aus
einem Komplex von Deckschuppe und Samenschuppe. Entwicklungsge-
schichtlich gesehen stellt die Deckschuppe ein Tragblatt dar. Deck- und
Samenschuppe sind oftmals miteinander verwachsen (Beispiel: Thuja-Arten). In
der weiblichen Blute der Nacktsamer sind viele dieser Deck-Samen-
schuppenkomplexe spiralig um eine zentrale Blitenachse angeordnet. Bei
vielen Nadelbaum-Arten bleiben die Deckschuppen zumeist sehr klein oder
degenerieren. Eine Ausnahme bildet die Douglasie (Pseudotsuga menziesii).
Ihre Deckschuppen sind grof3, dreispitzig und ragen unter den Samenschuppen
hervor. Die Samenschuppen wachsen nach der Befruchtung stark heran und
bilden die Zapfenschuppen. Der gesamte weibliche Blutenstand verholzt und
bildet den Zapfen. Bei den Tannen-Arten zerféllt er nach der Reife am Baum,
nur die Spindel der Blutenachse bleibt aufrecht stehen. Bei den Fichte-, Kiefer-,
Larche-Arten weichen die einzelnen Zapfenschuppen bei der Reife auseinander
und entlassen die Samen. Der Zapfen fallt spater als Ganzes ab. Bei den
Wacholder-Arten sind drei Zapfenschuppen zu einem fleischigen Beerenzapfen
verwachsen, bei den Eiben-Arten entsteht aus einem wulstférmigen Ring ein
roter Samenmantel der den grinen Samen umgibt. Der Samenmantel wird
haufig falschlicherweise als Beere bezeichnet.

Die getrennt stehenden ménnlichen Bluten sind aus zahlreichen dicht spiralig
angeordneten Staubblattern aufgebaut.

Blutentkologie

Bei der Weiterentwicklung von Bliten hin zur Samen- und/oder Fruchtbildung
unterscheidet man - gleichlautend fir Gymno- und Angiospermen - zwei
wesentliche Entwicklungsschritte (Abb. 2.41):

Bestdubung beschreibt die Ablagerung des Pollens auf der haufig klebrigen
Narbe. Die Ubertragung des Pollens erfolgt zumeist durch Wind oder Insekten,
in den Tropen auch durch Végel oder Flederméause. Die ersten Samenpflanzen
wurden durch Wind bestaubt (Anemogamie). Vermutlich bereits frihzeitig
haben sich Insekten auf Pollen als Nahrungsquelle spezialisiert. Im Nebeneffekt
wurde dabei auch der Pollen auf die nachste Bliite (ibertragen (Ubergang zur
Entomogamie). Uber Jahrmillionen hinweg entwickelte sich eine wechsel-
seitige Anpassung von Insekten und Bliten und geht beispielsweise bei der
Echten Feige so weit, dass die Bestdubung nur durch eine einzige Insektenart,
die Feigenwespe stattfinden kann.

Heute werden Bedecktsamer grof3tenteils durch Insekten bestaubt. lhre Bliten
sind daher oftmals auffallig gefarbt und weisen haufig einen intensiven Geruch
auf. Windbestaubung wie bei den Grasern stellt eher die Ausnahme dar, kommt
bei Laubbdumen jedoch relativ haufig vor (Beispiele: Birken-, Erlen-, Eichen-,
Buchen-Arten, Walnuss). Die Bliten der entsprechenden Arten sind
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unscheinbar. Man nimmt an, dass sich die Windblitigkeit in diesen Fallen
sekundar aus einer friiheren Insektenblitigkeit entwickelt hat.

Bei Nacktsamern ist Windbestaubung die Regel. Dies fuhrte bei den
Nadelbdumen zu speziellen Anpassungsmechanismen. In der Regel sitzen die
mannlichen Bliten im unteren Kronenbereich, die weiblichen dariiber. Die
Funktion dieser raumlichen Trennung liegt darin, dass aufsteigende
Luftstromungen zum Zeitpunkt der Pollenentlassung die haufig mit grol3en
Luftsacken versehenen Pollen nach oben zu den weiblichen Bliten tragen.

Befruchtung ist der Zeitpunkt zu dem der Spermakern mit der Eizelle in der
Samenanlage verschmilzt. Nach der Bestaubung bildet der Pollen einen
Pollenschlauch aus, in dem der Spermakern enthalten ist. Der Pollenschlauch
wachst im Inneren des Griffels zur Samenanlage. In der Eizelle findet die
Verschmelzung des mannlichen und weiblichen Genoms statt und es entsteht
ein diploider Embryo. Die Dauer von der Bestdubung bis zur Befruchtung ist im
Vergleich verschiedener Geholzarten sehr unterschiedlich und betragt bei der
Rot-Buche 3 Wochen, bei der Strauch-Hasel 3 Monate und bei der Wald-Kiefer
12 Monate.

Staub-
beutel f) .

09\\' /2

Pollenkorner

. "
o o
o+*9°

Frucht-
blatt

® o
o ©°

Staub- 4\ )
faden |\

Pollen
. wird
\ freigesetzt

>l

| Spermazellen

Pollenschlauch

Endo-
) | samen-
@/ﬂ/ Eizelle | 2MI00°

Z 44

Frucht- Embryosack

Samenanlage
knoten 9

Frucht-
knoten

=7

\
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Abbildung 2.41: Pollenbildung, Entstehung der Samenanlage, Bestaubung und Befruchtung bei
angiospermen Pflanzen (www.wikipedia.org)

Werden trotz fehlender Bestaubung und Befruchtung samenlose Friichte,

sogenannte taube Frichte, gebildet so spricht man von Par t henokar pi e
(Jungfernf.r¢gechtigkeit)

Findet die Samenbildung ohne vorhergegangene Befruchtung der Eizelle statt,

so wird dieser ungeschlechtliche (asexuelle) Vorgang als Agamospermie

bezeichnet. In der Folge entstehen genetisch identische Klone. Agamospermie

ist bei zahlreichen Pflanzenfamilien wie den Rosengewachsen (Beispiele:

Brombeere, Eberesche) oder den Kopfchenblitlern (Beispiel: Léwenzahn)

bekannt.
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Ziel der Blutenbildung, Bestaubung und Befruchtung ist es Samen und Friichte
zu bilden und damit den Fortbestand der Art und die Neukombination von
Erbanlagen zu sichern. Dazu muss gewabhrleistet sein, dass der Pollen nicht
ausschlie8lich auf die Narbe der gleichen Blite gelangt. Pflanzen haben
verschiedene Mechanismen zur Verhinderung der Selbstbestaubung
entwickelt:

- zeitliche Trennung der Geschlechterreife: entlassen die Staubblatter ihre
Pollen bevor die Narbe fangisch ist, so wird dies als Vormannlichkeit (=
Protandrie), der umgekehrte Vorgang als Vorweiblichkeit (= Protogynie)
bezeichnet

- deutliche GrolRen-/Langenunterschiede zwischen Staub- und Fruchtblattern
(Heterostylie). Die Schlusselblume-Arten haben sehr kurze Staubbléatter und
einen langen Griffel. Dies verhindert die direkte Pollentbertragung innerhalb der
gleichen Blute

- genetische Unvertraglichkeitsfaktoren verhindern beispielsweise die Keimung
von Pollen auf Narbe der gleichen Blite/Pflanze

Individuell wird die Bluhreife von der Intensitat der Blitenbildung beeinflusst.
Dabei sind die Temperatur- und Niederschlagsverhaltnisse im Fruhjahr und
Frihsommer des Vorjahres entscheidend fiir die Bluhintensitat im Folgejahr.
Generell gilt dartber hinaus der Trend, dass Baumarten mit grof3en, schweren
Samen/Frichten weitaus seltener intensiv fruchten als Baumarten mit leichten
Samen/Frichten. Bei den Eichen-Arten geht man alle 7-10 Jahre von einer
Vollmast aus. Dies bedeutet, dass der Baum bzw. Bestand in allen
Kronenteilen grof3e Mengen von Frichten bildet. Der Aufbau grof3er Frichte
verbraucht auch grof3e Mengen an Reservestoffen. Aus diesem Grund fihren
Vollmasten bei Eiche haufig zu besonders schmalen Jahrringen, da in diesen
Fallen die Holzproduktion zugunsten der Fruchtproduktion umgestellt wurde.

Im Unterschied dazu blihen und fruchten die Pappel- und Weiden-Arten
zumeist jedes Jahr sehr intensiv.

Der gesamte Prozess der generativen Vermehrung ist bei allen Pflanzenarten
von zahlreichen abiotischen und biotischen Einflissen und Zufallen tGberlagert.
Intensive Blute in einem Jahr bedeutet nach lange keine flachendeckende
Naturverjingung in der folgenden Vegetationsperiode. Spéatfroste kbnnen zum
Erfrieren der Bluten fihren, regenreiche Frihjahrswitterung zur Verhinderung
der Pollentbertragung. Ausgepréagte Trockenphasen im Spatfrihling und
FrGhsommer verursachen frihzeitigen Frucht-Abwurf oder kleine Samen/
Frichte. Feuchte Winter- und Vorfrihlingswitterung kann zu intensiven
Vermehrung fruchtpathogener Mikropilze und damit zum Totalausfall der
Naturverjingung beitragen (Beispiel: schwarze Eichelfaule).

Bei zahlreichen Pflanzenarten - vor allem bei Krautpflanzen - ist bekannt, dass
vor allem Licht und Temperatur als exogen wirkende Faktoren maf3geblich die
Blutenbildung beeinflussen.
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Licht: Je nach Lichtbedarf unterscheidet man zwischen Langtag- (LTP) und
Kurztagpflanzen (KTP). LTP bluhen erst, wenn eine artspezifische Tageslange,
oftmals von mehr als 12 Stunden, Uberschritten wird (Beispiele: Wiesen-Klee,
Fingerhut). Bei KTP setzt die Blitenbildung erst nach einer artspezifische
Nachtlange ein (Beispiele: Chrysanthemen-, Dahlien-Arten, Weihnachtsstern).
Temperatur / Kalte: bei vielen krautigen Pflanzenarten ist eine langere
Kalteperiode fur die Blutenbildung im Folgejahr erforderlich (= Vernalisation,
Jarovisation).

Entscheidenden Einfluss auf die Blitenbildung hat der Status des
Phytohormonsystems der jeweiligen Pflanze. Die chemische Natur der
beteiligten Stoffe ist dabei noch nicht vollig geklart. Zum einen nimmt man an,
dass ein eigenes Bluhhormon, das sog Florigen, dessen Bildung wiederum
durch die photoperiodischen Bedingungen induziert wird, die Blutenbildung
auslost. Andererseits ist es auch denkbar, dass dieser Vorgang auf spezifische
Hemm- und Forderwirkungen im "Grund"-Hormonsystem der Pflanze
zurlckgehen und nicht auf einem eigenen Blihhormon basiert.

Samen- und Friichte

Nach erfolgreicher Bestaubung und Befruchtung setzt die Entwicklung von
Samen und Frichten ein.

Coco de mer Leberwurstbaum Pappelsamen Maronen
Lodoicea maldivica Kigelia africana Populus spec. Castanea sativa

Abbildung 2.42: Variationsbreite von Samen und Frichten (www.wikipedia.org)

Frichte entwickeln sich aus der befruchteten Samenanlage im Fruchtknoten.
Sie enthalten einen oder mehrere Samen, die von einer Fruchtwand, dem
Perikarp umgeben sind. Diese Fruchtwand geht unmittelbar aus den
Fruchtblattern hervor. Somit sind nur bedecktsamige Pflanzen zur Fruchtbildung
in der Lage. Das Perikarp kann je nach Fruchttyp in bis zu drei Schichten
untergliedert werden - das Exo- (= aulRere), Meso- (= mittlere) und Endokarp (=
innere Fruchtwand). Diese einzelnen Schichten kdnnen fleischig bis verholzt
sein. Die Fruchte der Walnuss und der Rof3kastanie sind auf3en von einem
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rindenartigen, griinen Exokarp eingeschlossen. Bei der Walnuss ist das
Endokarp stark verholzt, bei der Rol-Kastanie deutlich zurtickgebildet. Als
Besonderheit tritt bei den Frichten von Rot-Buche, den Eichen-Arten und
ERRkastanie ein zuséatzlicher Fruchtbecher, die sogenannte Cupula, auf. Diese
ist nicht eigentlicher Bestandteil der Frucht, sondern wird als Wucherung der
Blutenstandsachse interpretiert. Bucheckern und Eicheln sind somit Frichte
und keine Samen.

Samen entwickeln sich aus der befruchteten Samenanlage. Gymnospermen,
die keine Fruchtblatter besitzen sind daher nur zur Samenbildung und nicht zur
Fruchtbildung in der Lage. Jeder Samen besteht aus Embryo, Nahrgewebe
und Samenschale (Testa). Der Embryo ist haufig schon in Keimblatter
(Kotyledonen), Keimwurzel (Radicula) und den ersten Sprossabschnitt
zwischen Keimblattern und Keimwurzel (Hypokotyl) gegliedert (Abb. 2.43).

Kiefernsamen

Samenschale
(Testa)

Keimbiatter

(Kotyledonen) ~ ' Keimspro

(Plumule)

Nahrgewebe
(hier als Endo-

Hypokotyl sperm)

Keimwurzel
(Radicula)

Frachte von Eiche und Buche (Nusse)

£
ey TS
/ ,/'\(___ﬁ.— Radicula
My
Kotyle- 1/ \
donen  — —l'f_ | "\‘|
[
TR | E— |1 SO
oxchse 2 W 1/
‘.‘\.\\ ,,’;//
| D
St e/ -, Paxi-
kasp

Abbildung 2.43: Aufbau von Samen (Kiefer) und Fruchten (Buchecker, Eichel) (Schiitt et al
1978)

Der im Samen enthaltene Embryo muss dabei bis zur Keimung aus dem Vorrat
der Reservestoffe erndhrt werde. Die sehr kleinen, flugfahigen Samen von
Pappel- und Weiden-Arten enthalten nur sehr geringe Reservestoffvorrate und
konnen daher durch den Wind verbreitet werden. Sie sind allerdings nur etwa 1-
4 Wochen lebens- und keimfahig. Die groRen und reservestoffreichen Friichte
der Rot-Buche und der Eichen-Arten konnen den Embryo Uber langere Zeit
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ernahren. lhre Verbreitung ist durch das hohere Gewicht deutlich einge-
schréankt.

Grundsatzlich unterscheidet man zwei verschiedene Typen der Reservestoff-
speicherung in Samen (Abb. 2.44):

- in den Keimblattern des Embryos, den sogenannten Speicherkotyledonen
(Bespiele: Eicheln, Bucheckern, Walnuss)

- in zuséatzlichen speziellen Nahrgeweben. Bei Geholzen ist wird es als
Endosperm bezeichnet. Ein sogenanntes Perisperm tritt nur bei einigen
Krautpflanzen-Arten (Bsp.: Pfeffer-Arten) auf.

Endosperm
Endosperm Testa

bevorzugt in den Kotyledonen bevorzugtim Endosperm
(Buche, Eiche, Roltkastanie)

Abbildung 2.44: Varianten der Nahrstoffeinlagerung in Samen (Jacob et al 1987)

Die in den Samen eingelagerten Reservestoffstoffe dienen nicht nur der
Erndhrung des Embryos wéhrend der Samenruhe, sondern sind auch wahrend
der Keimung fiur das Wachstum des Keimlings in der heterotrophen Phase
erforderlich.

Je nach der Zahl und dem Verwachsungstyp der Fruchtblatter unterscheidet
man die Fruchttypen der Einzel- und Sammelfriichte.

- Einzelfrichte sind aus einem, oder mehreren miteinander verwachsenen

Fruchtblattern aufgebaut. Sie werden in die beiden Gruppen der Offnungs- und
Schliel3frichte getrennt.
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Bei den Offnungsfriichten weichen die Fruchtblatter zur Samenreife
auseinander und entlassen die Samen (Abb. 2.45).

Wichtige Bautypen sind: Balg (ein Fruchtblatt, Offnung an der Bauchnaht),
Hulse (ein Fruchtblatt, Offnung an Bauch- und Riickennaht), Schote (zwei
Fruchtblatter, Offnung an den Verwachsungsnahten), Kapsel (drei- oder mehr
Fruchtblatter, die bei der Reife an den Verwachsungsnahten aufreil3en).

Offnungsfruchte

Balg Hilse Schote
Fam. HahnenfuB- Schmetter- Kreuz- Nelkenge-
gewidchse lingsblitier bitler wéachse
Ranunculaceae Fabaceae Brassicaceae Caryophylaceae

Abbildung 2.45: Bautypen von Offnungsfriichten (verandert nach Schmeil, Fitschen 2000)

Bei den Schliel3friichten bleibt die Frucht geschlossen und wird zusammen
mit dem Samen verbreitet, das Perikarp ist von wechselnder Konsistenz (Abb.
2.46). Beeren weisen ein durchgehend fleischiges Perikarp auf (Beispiele:
Heidelbeere, Gurke), bei der Nuss ist es holzig (Bespiele: Eichel, Buchecker).
Steinfriichte besitzen ein zweischichtiges Perikarp. Das Exokarp ist fleischig
(Beispiel: Kirsche) oder ledrig (Beispiele: Walnuss, Mandel), das Endokarp
holzig.

- Sammelfrichte bestehen aus zahlreichen Fruchtblattern, die nicht
miteinander verwachsen sind (Abb. 2.47). Diese Einzelfriichte sind haufig Uber
die Einbeziehung der Blutenstandsachse miteinander verbunden und l6sen sich
in ihrer Gesamtheit vom Bliutenboden. Verbreitete Beispiele sind die
Sammelnussfrucht (Erdbeere) und die Sammelsteinfrucht (Brom-,
Himbeere).

54



Schlieffruchte

Beere NuB Steinfrucht
Perikarp in allen Perikarp verholzt Perikarp zweischichtig
Teilen fleischig Eichel, Buchecker HuBere fleischig
Heidelbeere, Gurke Haselnu® (Kirsche) oder ledrig

(Walnu8, Mandel);
innere als Steinkern

Abbildung 2.46: Bautypen von Schlie3friichten (verédndert nach Schmeil, Fitschen 2000)

Sammelfruchte

0y

SammelnuBfrucht Sammelsteinfrucht Apfelfrucht
Teilfrichte werden zu Teilfriichte ent- Blitenachse einge-
NiRchen; Blitenboden wickeln sich zu senkt; Fruchtbléatter
aufgewdibt oder einge- Steinfriichten und Blitenachse ver-
senkt wachsen
Bsp.: Erdbeere, Hage- Brom-, Himbeere Apfel, Qitte
butte

Abbildung 2.47: Bautypen von Sammelfriichten verandert nach Schmeil, Fitschen 2000)

Zweck der generativen Vermehrung ist es durch die Bildung von Samen oder
Frichten die Erhaltung und Ausbreitung der eigenen Art zu ermdglichen. Haufig
besteht eine enge Beziehung zwischen dem Bau der Friichte und Samen und
deren Verbreitungsmechanismus.

Zahlreiche Waldbaumarten werden durch Wind verbreitet (Anemochorie
Beispiel: Pappel-, Weide-Arten). Sie besitzen sehr leichte Samen, bei denen
spezielle Samenhaare den Transport Uber weite Entfernungen ermdglichen.

55



Fligel an den Frichten und Samen von Ahorn-, Birken-, Ulmen-Arten und
zahleichen Nadelbaumarten dienen dem gleichen Zweck.

Die Samenverbreitung durch Tiere (Zoochorie) ist bei Pflanzenarten haufig,
deren Samen oder Frichte, oder zumindest Teile davon, als Nahrung flr
Wildtiere interessant sind (Beispiele: Wildobstarten; viele Straucharten wie
Holunder-, Schneeball-Arten, Liguster etc.). Teilweise fuhrt die Passage durch
den Verdauungstrakt zu einer Fermentierung der Samen (Endozoochorie).
Diese fordert vielfach die spatere Keimung.

Im Unterschied dazu haften bei krautigen Pflanzen Samen oder Friichte oftmals
an der Oberflache der Tiere an (Epizoochorie, Beispiele: Kletten-, Labkraut-
Arten, Odermennig).

2.6 Vegetative Vermehrung

Neben der generativen Vermehrung Uber Samen und Frichte sind viele
Pflanzenarten, auch zahlreiche Gehdlzarten, zur vegetativen Vermehrung in der
Lage. Durch Stockausschlage tUber Adventivtriebe (Beispiele: Linden, Pappel-,
Weiden-Arten, Hainbuche) oder Wurzelauslaufer (Beispiele: Pappel-,
Weiden-Arten, frihblihende Traubenkirsche, gemeine Schneebeere) entstehen
so genetisch identische Individuen (Abb. 2.48).

Die friher weit verbreitete Bewirtschaftungsform des Niederwaldes zur
Produktion vor allem von Brennholz beruht auf der Stockausschlagfahigkeit der
entsprechenden Baum- und Straucharten wie Strauchhasel, Hainbuche,
Linden-Arten und Esche.

Abbildung 2.48: Adventivtriebbildung im Kambialbereich (links), durchgewachsene
Stockausschlage (Mitte), beide bei Fagus sylvatica; Wurzelauslaufer bei Populus spec. (rechts);
(Schill 2018)
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Zahlreiche heimische Straucharten wie Weiden-Arten, Pfaffenhitchen, Rose
oder Liguster sind unter geeigneten Bedingungen leicht vegetativ zu
vermehren.

Bei den Strauch-Weiden werden in der praktischen Pflanzenvermehrung
beispielsweise haufig folgende Verfahren angewendet:

(Grun-)Stecklinge: von + unverholzten, diesjahrigen belaubten Trieben werden
im Mai/Juni 5-10cm lange Triebstiicke geschnitten und in Pflanzpaletten in
einem Torf-Sandgemische (1:1 bis 2:1) etwa bis zur Halfte in das Substrat
gesteckt und an einem schattigen Standort bis zur Bewurzelung regelmafig
gewassert.

Steckhdlzer: im Januar/Februar werden an ein- bis zweijahrigen Ruten etwa
15-20cm lange Sprosssticke geschnitten, unter kihl-feuchten Bedingungen
zwischengelagert und etwa im April mit zumindest % der Steckholzlange im
Freiland in Pflanzbeete gesteckt.

Zahlreiche Krautpflanzenarten haben unterschiedliche Wege der vegetativen
Vermehrung entwickelt. Beim Scharbockskraut (Ranunculus ficaria) oder der
Zwiebel-Zahnwurz (Dentaria bulbifera) entwickeln sich in den Blattachseln
sogenannte Brutknospen (Bulbillen), die sich nach dem Abfallen bewurzeln
kénnen. Wilde Erdbeere (Fragaria vesca), kriechende Gunsel (Ajuga reptans),
Efeu-Gundermann (Glechoma hederacea) u.v.a. bilden oberirdische Auslaufer
(Stolonen), die bei Bodenkontakt rasch Wurzeln und neue Pflanzen ausbilden.
Giersch (Aegopodium podagraria) und Bernnessel (Urtica dioica) sowie die
meisten Gras-Arten entwickeln regelmafig ein dichtes Geflecht unterirdischer
Auslaufer.

Auch die Bildung von Tochterzwiebeln bei zahlreichen Zwiebelgewachsen wie
den Schneeglockchen-, Marzenbecher-, Blaustern- oder Krokus-Arten ist eine
Forme der vegetativen Vermehrung.
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3. Cytologie

Alle Lebewesen, Tiere wie Pflanzen - von den Bakterien bis zu 120m hohen
nordamerikanischen Redwoods - sind aus Zellen, den Grundbausteinen des
Lebens, aufgebaut.

Definition Zelle:
Kleinste zum selbststandigen Leben befahigte Einheit, die sich in einem
Medium reproduzieren kann, das keine anderen lebenden Systeme enthéalt

Die Zellgréf3e reicht von 2-3um bei Bakterien (1um = 1/1000mm) bis zu rund
50cm langen Faserzellen. Zellen des Holundermarks sind etwa 0,2mm,
wasserleitende Zellen im Holz der Kiefer etwa 2mm lang.

Bei der Erforschung des Zellaufbaus und der Zellbestandteile war der
Wissensfortschritt in der Cytologie eng an die Entwicklung des Mikroskops
gekoppelt. Die Aufklarung der Grundstrukturen der Zellen wurde erst mit der
Erfindung des Elektronenmikroskops maéglich.

Tierische und pflanzliche Zellen weisen viele Parallelen auf, unterscheiden sich
aber wesentlich in drei Punkten. Pflanzenzellen besitzen:

- Zellorganellen, die zur Photosynthese befahigt sind (Chloroplasten)

- groRe, mit Zellsaft geflllter Raume (Vakuolen)

- im Wesentlichen aus Cellulose aufgebaute Zellwande

Von den Einzellern bis hin zu den aus mehreren Billionen Zellen aufgebauten
hoheren Pflanzen hat eine zunehmende arbeitsteilige Spezialisierung
stattgefunden. Eine Gruppe von Zellen mit gleicher Funktion bilden ein
Gewebe, Organe sind aus mehreren Geweben und der gesamte Organismus
aus verschiedenen Organen aufgebaut.

Im mikroskopischen Bild sind in einer Pflanzenzelle zahlreiche Strukturen,
sogenannte Zellorganellen erkennbar. Dabei lassen sich zuné&chst lebende
und tote Zellbestandteile voneinander trennen (Abb. 3.1):

tot Zellwand: dul3ere Begrenzung der Zelle
Vakuole(n): Zellsaftraume

lebend Protoplast: Summe aller lebenden Bestandteile
Cytoplasma: fliissige Grundsubstanz auf3erhalb des Zellkerns
Zellkern: Steuerungszentrum, beinhaltet die genetische Information
Plastiden: Zentren der Photosynthese und Stoffspeicherung
Mitochondrien: Energiehaushalt
Ribosomen: Proteinsynthese
Endomembranen: Transportsystem, Stoffproduktion
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Grundplasma
Plastiden
- Chloroplasten
- Chromoplasten
- Leukoplasten

Mitochondrien
Dictyosomen 3
endoplasmatisches S 7 (N S seihem
Reticulum (ER) i I A a . consicn
Ribosomen L g

Zellkern

Vakuole
Zellwand

Abbildung 3.1: lebende und tote Bestandteile der Pflanzenzelle (Raven et al 2006)

3.1 Protoplast, Cytoplasma (Grundplasma)

Als Protoplast wird bei Pflanzenzellen die Gesamtheit aller von Zellwanden
eingeschlossenen lebenden Zellbestandteile bezeichnet.

Das Cytoplasma ist eine unstrukturierte, zahflissige Grundsubstanz, die in
embryonalen Zellen nahezu den gesamten Zellinhalt ausfullt. In
ausdifferenzierten Zellen weicht das Cytoplasma bis auf einen schmalen
wandstandigen Belag zurlick. Alle anderen lebenden Zellbestandteile sind darin
eingebettet. Es besteht zu etwa 75% aus Wasser. Der Rest sind im
Wesentlichen Proteine (50%), Kohlenhydrate (12%), Fette (12%). Das
Cytoplasma zeigt haufig eine Eigenstromung, die an der Bewegung der
Zellorganellen erkennbar ist.

Zur Zellwand und zur Vakuole hin wird das Cytoplasma durch jeweils eine
halbdurchlassige (=semipermeable) Elementarmembran abgeschlossen. Diese
Membranen sind zwar durchlassig fur das Losungsmittel (z.B. Wasser) aber
nicht fir den gel6ésten Stoff.

3.2 Plastiden

Plastiden sind in das Cytoplasma eingebettet. Sie sind meist linsenférmig und
kommen in die in allen lebenden Zellen héherer Pflanzen vor. Ebenso wie die
Mitochondrien besitzen Plastiden als einzige Zellorganellen eine umhillende
Doppelmembran. Dieses Merkmal, sowie das Vorkommen von eigener DNA in
Mitochondrien und Plastiden haben in der Evolutionsbiologie zur sogenannten
Endosymbionten-Theorie gefiihrt. Dabei wird angenommen, dass in einer sehr

59



fruhen Phase der Pflanzenentwicklung zunachst selbststandige, spezialisierte
prokaryotischer Zellen in einer neuen "Gesamtzelle" zusammengefasst wurden.

Man unterscheidet drei Plastidentypen:

Chloroplasten sind durch die Blattfarbstoffe Chlorophyll a und Chlorophyll b
grun gefarbt. Sie sind die Orte der Photosynthese. Dieser Prozess lauft in den
flachen Doppelmembranen, die zu Thylakoidstapeln geschichtet sind, im
Inneren der Chloroplasten ab (Abb. 3.2)

Chromoplasten sind rot, gelb oder orange gefarbte, chlorophyllifreie Plastiden
in Blutenblattern, Frichten oder auch gefarbten Speicherorganen (Karotte). Sie
kénnen aus Chloroplasten durch Chlorophyllverlust hervorgehen.

Leucoplasten sind farblos, haufig kleiner und rundlich. Sie kommen in
ungefarbten Pflanzenteilen wie Wurzeln oder oberirdischen Speichergewebe
vor und dienen dort der Einlagerung von Reservestarke. Leucoplasten kénnen
unter Lichtwirkung ergrinen, d.h. zu Chloroplasten werden. Ein klassisches
Beispiel fur diesen Umbauprozess sind bei Licht gelagerte Kartoffeln, die sich
alsbald unter der Schale grin farben.

Abbildung 3.2: Innere Aufbau eines Chlorplasten (Raven et al 2006)

3.3 Photosynthese
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Abbildung 3.3: Wesentliche Reaktionsschritte von Licht- und Dunkelreaktion (Raven et al 2006)
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Abbildung 3.4: Reaktionsschritte der Lichtreaktion in den Thylakoidmembranen (Raven et al
2006)
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Abbildung 3.6: Energetische Verknipfung zwischen Assimilation und Dissimilation (Raven et al
2006)
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3.4 Mitochondrien

Die zahlreich in das Cytoplasma eingebetteten, stdbchenférmigen, DNA-
haltigen, bis 4um grof3en Mitochondrien sind die Kraftwerke der lebenden Zelle.
Sie sind von einer Doppelmembran umgeben. Die innere Membran ist intensiv
gefaltet. Auf den Membranoberflachen findet der Umbau energiereicher
Verbindungen, vor allem von Zuckern, in ATP-Molekile (oxidative
Phosphorylierung) statt (Abb. 3.7).

Mitochondrien

innerer Aufbau

Lange 1 -4 pm
DNA- haltig

Cristae
Matrix

Zentren der Atmung

CeH,0; + 60, + 6 H,O < -—> 12H,0 + 6 CO, + Energie

Nettogewinn: aus einem Molekil Glucose 36 Molekiile ATP

Abbildung 3.7: Innerer Aufbau eines Mitochondriums und Summenformel der Dissimilation
(www.zytologie-online.net)

3.5 Endomembransysteme

Das Cytoplasma ist von verschiedenen me mbr anumschl de-kkenen
komparti mente durchzogen, die durch den Tr
verbundé¢Abdi.nd@. 8)

Wesentliche Bestandteile der Endomembransys
-die von Poren Keerhghbeochene

-di e zur Zel lewaPlda swreail seenmndai)e szouari eVagker i chtet
(Tonoplast) Membran des Zytoplasmas

- der Golgi-Apparat, ein geschichteter Membranstapel, der wesentliche

Aufgaben im Eiweil3stoffwechsel und bei der Cellulose-Synthese Ubernimmt. Er

steht in direktem Kontakt mit dem endoplasmatischen Retikulum
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- das endoplasmatische Reticulum (ER), ein verasteltes, schlauchférmiges
Membransystem. Es durchzieht das ganze Cytoplasma und ist mit benachbar-
ten Zellen Uber Plasmodesmen in den Zellwanden verbunden. Wesentliche
Funktion des ER ist die Abgrenzung von Binnenrdumen, sogenannter
Kompartimenten im wassrigen Cytoplasma, die als intra- und interzellulares
Transportsystem sowie der Synthese von Proteinen und Lipiden dienen.

Endomembransysteme

Rauves Endoplasmalisches Retkuum  Zellkern

Gesamtheit der membranumschlossenen
| Zellkompartimente; durch den Transport

von Vesikeln miteinander verbunden

- &ulere Kernhille
- rauhes und glattes Endoplasmatisches
Reticulum
- Golgi-Apparat
- Membranen
Plasmalemma (Zelwand)

.\/gmmimm Retlas Tonoplast (Vakuole)
\umw
L

’\_T”;m

Abbildung 3.8: Endomembransysteme (www.wikipedia.org)

3.6 Ribosomen
An den aus mehreren strukturellen Untereinheiten aufgebauten, bis 23nm

grof3en Ribosomen findet die Proteinsynthese statt. Das zellkernnahe raue ER
ist intensiv mit Ribosomen besetzt (Abb. 3.9).

Ribosomen

innerer Aufbau

Grof3e 17 — 23 nm

Abbildung 3.9: Grobstruktur eines Ribosoms (wikipedia.org)
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3.7 Vakuole

Die Vakuole entsteht erst mit dem Zellwachstum. In embryonalen Zellen fehlen
Vakuolen zumeist. In einer ausdifferenzierten Zelle nimmt die Vakuole den
grofdten Anteil des Zelllumens ein. Sie ist zundchst mit Wasser gefillt. Durch
Stoffwechselaktivitaten wandern Substanzen aus dem Cytoplasma ein, es
entsteht Zellsaft (Abb. 3.10). Darin enthalten sind Salze (K, Ca, Mg etc.),
Kohlenhydrate, Proteine (bei Wasserentzug als Aleuronkérner), Farbstoffe,
atherische Ole, Alkaloide und Glycoside. Der Wasserhaushalt der Zelle wird
dabei durch den Zellsaftdruck in der Vakuole auf die Zellwand bestimmt. Ist der
sogenannte Turgor gering so beginnen beispielsweise Krautpflanzen zu
welken.

Eine weitere wesentliche Funktion der Vakuole ist die Speicherung von Abfall-
stoffen. Da Pflanzen Uber keine Ausscheidungssysteme verfiigen, werden mit
zunehmendem Blatt-/Nadelalter biochemisch nicht weiter verwertbare Stoffe in
den Vakuolen deponiert. Beispielsweise fiihrt die stetig steigende Kalzium-
anreicherung durch Kristallbildung zur Zerstorung des Tonoplasten. Aus dieser
somit begrenzten Funktionsfahigkeit von Pflanzenzellen erwachst unmittelbar
die Notwendigkeit, durch Neuaustrieb wiederum voll funktionsfahige neue
Blatter und Nadel bereit zu stellen.

Vakuole / Zellsaftraum

A Embryonalzelle
B,C  Streckungswachstum
D adulte Zelle

Zeliwand

Protoplast
Cytoplasma
Zellkern

Membran zwischen :

Zellwand und Protoplast
= Plasmalemma

Protoplast und Vakuole
= Tonoplast

Abbildung 3.10: Entstehung der Vakuole mit dem Zellwachstum (verdndert nach Schiitt et al
1978)

66



3.8 Zellwand

Zellwande stabilisieren die einzelne Zelle und stitzen in der Gesamtheit aller
Zellen den Organismus. Sie dienen ebenfalls dem Schutz des Protoplasten und
Ubernehmen auch nach dessen Absterben weiterhin Festigungsaufgaben.

Im mikroskopischen Bild der Zellwand einer Grundgewebszelle ist eine
deutliche Schichtung erkennbar (Abb. 3.11).

Im Zentrum liegt die sehr dinne, dehnbare und nur wenige Nanometer dicke
Mittellamelle. Sie dient als Verbindungs- und Kittschicht zwischen
benachbarten Zellen und besteht vorwiegend aus gelartigen Pektinstoffen.
Einwirkung von Hitze wie beim Kochen von Kartoffeln oder von Enzymen wie
bei Uberreifem Obst I6sen die Mittellamelle auf.

Die ebenfalls noch sehr dinne (ca.0,5um), plastische Primarwand wird
wahrend des Zellwachstums als erste zelleigene Wandschicht auf die
Mittellamelle aufgelagert. Sie besteht aus Pektinstoffen, Cellulose, Hemi-
cellulosen und Proteinen.

Nach Abschluss des Zellwachstums entsteht die Sekundarwand. Sie ist haufig
in drei Schichten gegliedert. Die in der Mitte liegende S2-Schicht ist dabei am
starksten entwickelt. Sekundarwande bestehen bis zu 90% aus Cellulose.

S3 S2 S1IPMP 8$1 S2 S3
Mittellamelle M Pektin
Hemicellulose
Sekundarwand S1-S3 Cellulose

Abbildung 3.11: Anatomischer Zellwand-Aufbau; Mittellamelle, Primér- und Sekundarwand
(Verandert nach Schiutt et al 1978)

Bedeutsamster Baustoff und Geristsubstanz pflanzlicher Zellwande, vor allem
in den S1 bis S3 Schichten, ist Cellulose. Ihr Anteil nimmt von der
Mittellamelle zur Sekundarwand hin deutlich zu (Abb. 3.12).

Grundbausteine der Cellulose sind die aus der Photosynthese stammenden
Glucose-Molekiile. Durch die Zusammenlagerung von zwei Glucose-Molekilen
entsteht zunachst das Disaccharid Cellobiose und durch weitere Verkettungen
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das Polysaccharid Cellulose. Mehrere dieser Kettenmolekile werden in
sogenannten Micellen gebundelt und in die Zellwand eingelagert. Die
einzelnen Cellulosefaden sind dabei Uber Wasserstoffbriicken miteinander
verbunden. Micellen bilden die Elementarstruktur des Zellwandaufbaus. Im
Gerust aus Micellen bleiben etwa 1nm gro3en Intermicellarrdume frei. Dies
sind die Orte der Wasserein- und -auslagerung im Holz und bilden damit die
Voraussetzung fur das Quellen und Schwinden (in Langsrichtung etwa 1%, in
Querrichtung etwa 10-12%).

Mehrere Micellen werden durch verschiedene chemische Verbindungen (bspw.
Arabinogalactan, Rahmnogalacturonan) zu Mikrofibrillen verknupft.

aus der
Photosynthese

l

_on on g
OoH ,;_‘ ? ) ;]'_. 0 oM

- Glucose Cellobiose

glykosidische Bindung

glycosidische Bindung: Verknipfung von Glucose-Molekiilen unter Wasserabspaltung

Abbildung 3.12: Chemischer Zellwand-Aufbau (Verandert nach Schitt et al 1978)

Die Mikrofibrillen kdnnen je nach Funktion der entsprechenden Pflanzenzelle in
unterschiedlichen Richtungen in die Zellwand eingelagert werden und bilden
dadurch die sogenannte Textur (Abb. 3.13).
Je nach Einlagerungsrichtung unterscheidet man zwischen:

- Fasertextur: Microfibrillen langs zur Zellachse orientiert (Zugfestigkeit)

- Ringtextur: Microfibrillen quer zur LAngsachse (Druckfestigkeit)

- Schraubentextur: spiralig angeordnete Microfibrillen (Druck und Zug-

Festigkeit

In die verbleibenden etwa 10nm grof3en InterfibrillarrAume koénnen neben
Wasser vor allem auch Lignin, Gerbstoffe und Hemicellulosen eingelagert
werden. Dem Lignin, abgeleitet aus dem Lateinischen lignum = Holz, einer
hochkomplexen chemischen Substanz, kommt dabei fur die Holzbildung eine
zentrale Bedeutung zu. Ligninmolekile verbinden sich untereinander von Zelle
zu Zelle, auch durch Mittellamellen hinweg, zu einem riesigen Polymer-Molekal.
Moglicherweise bildet die Ligninmasse eines Baumstammes ein einziges,

mehrere Tonnen schweres A Me gamol ek ¢ | Hignif ettt grung-.
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satzlich die Festigkeitseigenschaften des Holzes wesentlich. Der Ligninanteil im
Holz liegt im Durchschnitt etwa bei 20-30% (Fichte: 28,3%; Birke 19,6%).

Streuungstextur (links) Primarwand

Paralelltextur (rechts) Sekundarwand
Fasertextur (a) Bastfasern
Ringtextur (b) Tracheiden

Schraubentextur (c) Holzfasern, Tracheiden

Textur raumliche Anordnung der Fibrillen in der Zellwand / den Zellwandschichten

Abbildung 3.13: Anatomischer Zellwand-Aufbau: Texturtypen (Schitt et al 1978)

Intermicellarraume GroReca. 1nm Ein- / Auslagerung von Wasser

Interfibrillarrdume  GréfReca. 10nm Ein- / Auslagerung von Wasser
Einlagerung von Hemicellulosen,
Lignin, Gerbstoffen

-]

Strukturformel Hemicellulose

Strukturformel Lignin

Abbildung 3.14: Strukturformeln fur Lignin und Hemicellulose (www.wikipedia.org)

Einige Pflanzenarten lagern auf die S3-Wand schichtweise Korkverbindungen
auf. Dieser als Suberinisierung bezeichnete Vorgang fihrt letztendlich zur
Abriegelung der Zelle und somit zum Zelltod. Beispiele bei Gehdlzen sind
Korkleisten an den Zweigen und Asten bei Feld-Ulme oder die Bildung von
wirtschaftlich genutztem Kork an Korkeiche im westlichen Mittelmeerraum.
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Die Funktionsfahigkeit von Zellverbanden als Gewebe oder Organ bedarf einer
weiteren, hdchst bedeutsamen Zellwand-Struktur.

Eine vollstandig und hermetisch von Zellwanden umgebene Zelle, konnte zwar
ihre eigenen biochemischen und physiologischen Prozesse regeln, ware jedoch
in ihrem Stoffaustausch mit den Nachbarzellen massiv behindert. Zellwand-
durchbrechungen I6sen dieses Problem.

Bei den sehr zahlreich in die Zellwdnde eingebetteten zumeist kreisformigen
Tupfelfeldern sind die Sekundarwénde aufgelést. Durch die verbliebene
Primarwand und die Mittellamelle verlaufen in Wanddurchbrechungen
Verbindungskanale, sogenannte Plasmodesmen (Abb. 3.15) des endoplas-
matischen  Retikulums zwischen zwei Nachbarzellen. Erst dieses
Gesamtgeflecht der ER-Verbindungen aller lebenden Zellen macht die
Koordination der Lebensvorgéange einer Pflanze mdglich.

Plasmodesmen

[ G\

‘% L primdres
JJ\ B, _}— Tupfelfeld mit
6—‘ "’

y

Dictyosom

Endoplasmatisches

Reticululm Zellkern

I I — Cytosol

Sekundar-
wand
Primarwand
Mittellamelle

\'
Tupfel SchlieBhaut mit

Plasmodesmenfeldern

Plasmodesmen

Verbindungskanale der Protoplasten benachbarter Zellen

Abbildung 3.15: Lage und Aufbau eines primaren Tpfelfeldes in der Zellwand (Littge et al
2005)
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4. Genetik

Der Zellkern bildet das Steuerungszentrum der lebenden Zelle. Er Gbernimmt
die Speicherung, stoffliche Umsetzung und Weitergabe der dort gespeicherten
genetischen Information (Abb. 4.1).

Zellkern

Speicherung
DNA
Umsetzung
PB Synthese
Weitergabe
Mitose/Meiose

der gentischen
Information

s “
Peroxisom B )
N .
> =
Tonoplast — . 2 Vaku
Zellwand < ‘ o v R \

Mittellamelle

::::::::

Abbildung 4.1: Funktionen des Zellkerns (Raven et al 2006)

Er ist von einer Doppelmembran umgeben, die direkt mit dem endoplasma-
tischen Retikulum in Verbindung steht und zahlreiche Poren zum angrenzenden
Cytoplasma besitzt. Das Innere wird von einer gelartigen Fliussigkeit, der
sogenannten Karyolymphe angefillt. In diese eingebettet liegt die DNS ( =
Desoxyribonucleinsaure) als Trager der genetischen Anlagen (Abb. 4.2).

Karyoplasma
Grundsubstanz

Kernmembran doppelt
direkt mit ER verbunden

Nukleolus/-oli
hullenlos; Aufbau der
Ribosomen

Chromatin

besteht aus DNA und
spezifischen Proteinen
(Histone)

Abbildung 4.2: Aufbau/Bestandteile des Zellkerns (www.wikipedia.org)
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4.1 Aufbau der DNS

Die DNS ist ein fadenformiges, strickleiterartiges, gedrehtes Kettenmolekadl. lhre
chemischen Grundbausteine sind Phosphorsaure, der Zucker Desoxyribose
und die Basen Adenin (A), Guanin (G), Thymin (T), Cytosin (C). Phosphor-
saure, Desoxyribose und jeweils eine Base verbinden sich zu einem
sogenannten Nukleotid. Durch die vier verschiedene Basen A T,G und C
konnen vier unterschiedliche Nukleotide gebildet werden (Abb. 4.3 und 4.4).

Die Nukleotide werden Uber eine OH-Bindung zwischen der Desoxyribose und
der Phosphorséure des nachsten Nukleotids zu einem Strang verbunden. Im
nachsten Schritt lagern sich zwei Strédnge parallel zueinander zu einem Poly-
nukleotidstrang in Form einer rechtsgedrehten Spirale (= Doppelhelix). Die
nach innen weisenden Basen beider Strange werden Uber Wasserstoff-
bricken miteinander verknupft. Dabei gilt das Grundprinzip der sogenannten
komplementaren Basenkoppelung. Thymin steht dem Adenin und Cytosin dem
Guanin gegenuber. Die A-T Koppelung beruht dabei auf zwei, die G-C
Koppelung auf drei Wasserstoffbriicken. Diese Verbindungspunkte der Basen
sind auch gleichzeitig ihre Naht- und Offnungsstellen bei beispielsweise der
Verdoppelung des DNS-Molekiils.

DNA-Aufbau Kettenmolekiil (Polymer); Doppelhelix
. antiparalleler Verlauf (5'- 3, 3'-5)
Desoxyribo-
Nuklein-

Siure / Acid Nukleotide als Einzelbausteine der beiden Leiterholme

Nukleotid
Phosphorséure + Desoxyribose (Zucker) + Base
=

Basen Adenin, Thymin, Cviosin, Guanin

Verkntipfung der Nukleotide ;z ;g

zu einem Polynukleotidstrang = 1

BO-@ <.

Verbindung der beiden m
Leiterholme durch Wasser- Bo—TE <R
stoffbriicken zwischen S

A-T (2) und G-C (3) m

Abbildung 4.3: Chemischer und struktureller Aufbau der DNS (www.wikipedia.org)

Genetische Informationen, wie etwa zur Synthese von Blutenfarbstoffen,
Steuerung des Blattwachstums oder zur Produktion von Abwehrstoffen werden
auf der DNS uber die Abfolge der Nukleotide codiert. Dabei bilden immer drei
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aufeinander folgende Nukleotide, die sogenannten Basen-Tripplets, eine
Codierungseinheit.

DNA-Aufbau

Chemische
Strukturformel

$axh 3

Richtung veo

Abbildung 4.4: Chemische Aufbau der Nukleotide (Raven et al2006)

4.2 Proteinbiosynthese

Die im Zellkern auf der DNS gespeicherten Informationen dienen der
Stoffsynthese an den Ribosomen im Cytoplasma. Der Gesamtprozess der
Proteinbiosynthese ist dabei in zwei Teilschritte untergliedert (Abb. 4.5).
Zunachst wird die Information von der DNS abgeschrieben. Dazu wird zunachst
im Vorgang der sogenannten Transkription der DNS-Doppelstrang
enzymatisch an den Wasserstoffbriicken getrennt. Am codierenden DNS-
Strang wird nach dem Prinzip der komplementaren Basenkoppelung ein
langkettiges RNS-Molekil (Ribonukleinsaure) aufgebaut. Die LaAnge des RNS-
Molekils entspricht dabei dem abzulesenden DNS-Abschnitts eines Gens. Im
Unterschied zur DNS enthélt RNS die Base Uracil (U) statt Thymin sowie
Ribose als Zucker. Abgeleitet von ihrer Funktion wird dieser spezielle RNS-Typ
als mMRNS (= messenger-RNS, Boten-RNS) bezeichnet.

Die mRNS verlasst anschlieRend den Zellkern, wird zu einem Ribosom
transportiert und dockt an der Oberflache an. Dort findet die Ubersetzung der
MRNS-Information in die Herstellung von Polypeptidketten zu Proteinen statt.
Dieser Vorgang ist die sogenannte Translation. Entscheidendes Bindeglied ist
dabei die tRNS (= transfer-RNS). Die verschiedenen tRNS-Bautypen besitzen
jeweils ein spezifisches Basentriplett und eine jeweils dazu passende, locker
angeheftete Aminoséure. Beispielsweise ist der Bautyp der tRNS mit dem
Basentriplett GUU mit der Aminosaure Valin, eine anderer Bautyp mit dem
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Basentriplett AAG mit der Aminosaure Lysin beladen (Abb. 4.6). Diese
unterschiedlichen tRNS-Bautypen wandern zu der am Ribosom aufgespannten
MRNS und fugen sich nach dem Prinzip der komplementaren Basenkoppelung
in die Sequenz der mRNA ein. Dadurch gelangen die verschiedenen
Aminosauremolekile auf der tRNS in rdumlichen Kontakt zueinander und
verbinden sich zu einer Polypeptidkette. Auf diesem Weg werden die, alle
Lebensvorgéange steuernden Enzyme synthetisiert. Die entladenen tRNS
Molekile l6sen sich anschlielend wieder von der mRNS und werden im
Cytoplasma erneut mit der passenden Aminosaure bestuckt.

EiweiR-Synthese (Proteinbiosynthese)

Transkription
DNA

Transkription

Zellkkern Abschrift der DNA Basensequenz
auf die messenger-RNA ( )
et Uracil statt Thymin

o
Cytoplasma

Doppelmembran und
Kernpore

Translation

Ubersetzung der Basen-Tripplets von

Der auf die transfer-RNA
(tRNA); dabei Verknupfung der
tRNA Aminosauren zur Polypeptidkette

AUG UUU Uug
UAC Ada Aac

yay  entladen
%?

Palypeatiaxette

Translation

tRNA % -
beladen |
[&]

Ribosom

Abbildung 4.5: Ablauf der Protein-Biosynthese (verandert nach Schiitt et al 1978)

Triplett-Codes der tRNA und zugeordnete Aminosauren

zweiter Buchstabe

u C A G
uuU ucu UAU UGU u Aminosé&uren
u|UuC Phe | uce sec|UAC ) ™F vae ) o C
A UCA UAA stop |UGA stop [A] s :
vue) ™| uce UAG stop |UGG Trp % Phe Ph.enylalanln, .Leu Leucm_.
Ser Serin, Tyr Tyrosin, Pro Prolin
2 CUU ccu CAU\ mis |COU u| § Cys Cystein, Trp Tryptophan,
£ ] CUC | Lew| €CC | pro |CAC CGC A lCl & lle Isoleucin, Met Methionin, Asp
= | R P CCA CAA) Gl |CGA [A] & Asparginsaure
= CUG CCG CAG CGG Gl &
s 2
z &
=
2 | |avu ACU AAU AGU uf £
2 | |auc |ne |Aacc | ml|anc) A |acc) S [c] =
5 (AlAvA ACA AAAY oo AGA) Ag[A] &£
g AUG  Met | ACG AAG) AGG Gl &
GUU GCU GAU | g |GGU U]
GIGUC | va1 | GEC | Aja| GAC GGC |Gy [C
GUA GCA GAA\ Gl | GGA A
GUG GCG GAG GGG G

Abbildung 4.6: Verknipfung zwischen den Triplett-Codes der tRNA und den zugeordneten
Aminosauren (Raven et al 2006)
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Die Gegenuberstellung verschiedener Organismen zeigt die gro3e Variations-
breite der genetischen Ausstattung. So weist die DNS des stabchenformigen
Bakteriums Escherchia coli etwa 4,6 Mio. Basenpaare, die der Erbse (Pisum
sativum) 5.000 Mio. und die des Menschen 3.400 Mio. Basenpaare auf.
Ungeklart ist bis heute, warum im menschlichen Genom vermutlich etwa 95%
der gespeicherten genetischen Information nicht codierend, also funktionslos
ist. Moglicherweise sind in diesem DNS-Anteil alte evolutionare, nicht mehr
gebrauchte und von Generation zu Generation durch standiges Kopieren der
DNS weitergegebene Merkmale enthalten. So treten beispielsweise bei
Menschen sehr selten sogenannte Atavismen, wie Kiemenspalten oder
Schwimmbhéute auf.

4.3 Teilungskern, Arbeitskern

Im Lebenszyklus einer Zelle kann der Zellkern zwei verschiedene Aktivitats-
zustande einnehmen (Abb. 4.7):

- in der Phase des Teilungskerns bereitet die gesamte Zelle eine Zellteilung
vor. Die fadige DNS wird durch Aufschraubung verkirzt, die kompakte Struktur
der Chromosomen wird im Mikroskop deutlich sichtbar. Teilungskerne sind in
den Zellen wachstumsfahiger Gewebe wie dem Kambium oder den Spross- und
Wurzelvegetationspunkten zu finden.

- in der Phase des Arbeitskerns sind die Chromosomen entschraubt. Die DNS
liegt als mikroskopisch nicht mehr sichtbarer Faden in der Karyolymphe. Die
entsprechenden Zellen in beispielsweise photosynthetisch aktiven Geweben
der Blatter weisen hochste physiologische und biochemische Aktivitat auf.

Arbeitskern Teilungskern
Chromatinfaden Chromosomen

Abbildung 4.7: Unterschiede zwischen Arbeits- und Teilungskern (verandert nach wikipedia.org)
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4.4 Chromosom, Chromosomensatz

Chromosomen sind die Transportform der genetischen Information im
Teilungskern. Sie sind meist stdbchenformig gebaut, in Form und Gr63e jedoch
sehr variabel. Zumeist sind Chromosomen durch eine Einschnirung am
Zentromer zweischenkelig. Jedes Chromosom weist jeweils zwei Spalthalften,
die sogenannten Chromatiden auf. Jedes Chromatid wiederum enthalt einen
DNS Faden. Spulenférmige Proteine, die Histone, dienen der Verpackung des
DNS-Stranges (Abb. 4.8).

Chromosom

Nucleus

~Telomer

+~Centromer

Zelle _ = Telomer

Basenpaar

&
rd
I
é W
NI 7/

TN,
1

. DNA-
Doppelstrang

Abbildung 4.8: Feinbau eines Chromosoms (www.unvie.ac.at)

Die Summe aller Chromosomen in einer Zelle wird als Chromosomensatz
bezeichnet (Abb. 4.9). Bei hoheren Pflanzen besitzen alle Korperzellen
(somatische Zellen) einen doppelten (= diploiden, Kurzschreibweise: 2n)
Chromosomensatz (Beispiele: Kiefer 2n=24; Eiche 2n=24, Esche 2n=46;
Frauenfarn 2n=164; mache Pilzarten 2n=4). Dabei sind in jeder Kdrperzelle
immer zwei baugleiche Chromosomen (homologe Chromosomen)
vorhanden. Jeweils eines der beiden Chromosomen eines Chromosomen-
paares stammt aus der geschlechtlichen Vermehrung von der mutterlichen bzw.
vaterlichen Seite.

Geschlechtszellen (generative Zellen) weisen einen halben (haploiden,
Kurzschreibweise: n) Chromosomensatz auf. Im Verlauf der geschlechtlichen
Vermehrung entsteht bei der Befruchtung einer haploiden Eizelle mit einer
haploiden Spermazelle ein diploider Embryo (n + n = 2n), der zu einem
diploiden Organismus heranwachst.
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Chromosomensatz
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Diploider Chromosomensatz (2n) somatischer Zellen (Kérperzellen)
mit 12 Paaren homologer Chromosomen
Beispiele: Kiefer, Esche 2n = 24; Dryopteris filix —-mas 2n = 164, Pilze 2n=4

Abbildung 4.9: Beispiel eines diploiden Chromosomensatzes (verandert nach Sitte et al 2002)

Alle Zellen eines Baumes, von den Wurzelspitzen Uber die Holzzellen des
Stammes, der Rinde/Borke, Blatter oder Nadeln sind somit diploid (2n). Nur die
in den Staubbeuteln gebildeten Pollen und die Zellen des Eiapparates im
Fruchtknoten sind haploid (n).

4 5 Mitose, Meiose

Um sicherzustellen, dass die genetische Information in jeder Zelle eines
Organismus identisch vorhanden ist, muss beim Wachstum einer Pflanze die
Ubertragung auf jede neue entstandene Zelle gewéhrleistet sein. Der
entsprechende Teilungsvorgang somatischer Zellen wird als Mitose bezeichnet.

Mitose (Aequationsteilung)

In der mitotischen Zellteilung entstehen aus einer diploiden Mutterzelle zwei
genetisch identische diploide Tochterzellen. Das Grundprinzip ist dabei die
Langsspaltung jedes Chromosoms in zwei Chromatidenhalften und die
anschlieBende Verteilung je einer Halfte auf die beiden Tochterkerne. Der
Vorgang verlauft kontinuierlich, wird aber zur Veranschaulichung in
verschiedene Phasen eingeteilt (Abb. 4.10):

- Prophase: Die Chromosomen schrauben sich auf, werden dadurch im Zellkern
sichtbar. Ihre Langsteilung in Chromatiden ist erkennbar. Die Kernmembran |6st
sich auf

- Metaphase: Jedes Chromosom wird in zwei Chromatiden gespalten. Diese
ordnen sich in der Zellmitte an der Agquatorialplatte an. Sogenannte
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Spindelfasern werden gebildet, die am Zentromer der jeweiligen Chromatiden-
halfte anhaften

- Anaphase: Die Chromatidenhalften werden durch die Spindelfasern zu den
gegenuberliegenden Polen gezogen

- Telophase: Die Chromatiden beginnen sich zu entschrauben, die
Kernmembran wird erneuert. In der Aqutorialebene wird eine neue Zellwand
gebildet.

- Interphase: Phase zwischen zwei Zellteilungen, in der die halbierten
Bestandteile, insbesondere der genetischen Substanz verdoppelt werden
(Dauer ca. 6-12 Stunden).

Mitose

Korperzellen

— L T

e Nucleolus

L Kerhate Trennung der
Chromosom Chromosomen
entlang der
(a) frihe Prophase (b) mittlere Prophase Chromatidenhalften
Pol
Spindel faser sm— 1 2 2 2
(|} Em—— O Kl el
)
() spite Prophase (d) Metaphase
Chromosom \
NUCIOIUS c——
/ A'A Phragmoplast ——e
Zeliplatte
b Tochter-
- -~ chromosomen

Kemhille

(¢) Anaphase (f) Telophase

Abbildung 4.10: Ablauf einer mitotischen Zellteilung (Raven et al 2006)

Der entscheidende chromosomenbezogene Vorgang in der Mitose ist die
identische Replikation der DNA, die unter L&ngsspaltung der Chromosomen zur
Chromosomenverdopplung flhrt.

Dieser Vorgang ist doch mehrere Reaktionsschritte gekennzeichnet (Abb. 4.11):
Mehrere Enzyme glatten zunachst die Doppelhelix und trennen die Wasserstoff-
bricken rei3verschlussartig zwischen den komplementaren Basen auf
(Topoisomerase, Helicase). Die offenliegenden Abschnitte werden nunmehr mit
Hilfe weiterer Enzyme (DNS-Polymerase) durch das Einfligen komplementarer
Einzel-Nukleotide oder langerer Nukleotidbausteine, sogenannter Okazaki-
Fragmente (bei hoheren Pflanzen bis zu 200 Nukleotide lang), zu zwei DNS-
Strangen erganzt.
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DNA-Replikation

Enzymatische Steuerungder identischen Replikation

Topoisomerase

Einzelstrang-
bindendes Protein

Abbildung 4.11: Enzymatische Steuerung der DNA-Replikation (www.wikipedia.org)

Um zu vermeiden, dass bei der sexuellen Fortpflanzung, wenn weibliche und
mannliche Gameten miteinander verschmelzen auch immer eine Verdopplung
der Chromosomenzahl stattfindet, muss bei der Bildung pflanzlicher
Geschlechtszellen grundsatzliche eine Reduzierung des Chromosomensatzes
stattfinden. Sowohl bei der Entstehung der Pollen in den Staubblattern, als auch
bei der Entstehung der Eizelle in der Samenanlage vollzieht sich die Reduktion
des diploiden auf den haploiden Chromosomensatz. Dieser Teilungsvorgang
wird als Meiose bezeichnet.

Meiose (Reduktionsteilung)

In der meiotischen Zellteilung entstehen aus einer diploiden Mutterzelle in zwei
nacheinander geschalteten Reifeteilungen vier haploide Tochterzellen.
Entscheidender Teilschritt ist dabei die zufallige Trennung und damit Durch-
mischung der homologen Chromosomen.

Fur das Gesamtverstandnis ist folgender Entwicklungsweg wesentlich: aus der
Verschmelzung einer haploiden Eizelle mit der beispielhaften
Chromosomenausstattung X,Y,Z und einem haploiden Pollenkern mit den
Chromosomen X,Y,Z entsteht zunachst ein diploider Pflanzenembryo mit den
homologen Chromosomenpaaren XX,YY,ZZ. Der Chromosomensatz jeder
somatischen Zelle besteht also zur Halfte aus mdutterlichen und vaterlichen
Chromosomen. Dieser Embryo wéachst zu einer diploiden Pflanze heran. Bei der
Bildung haploider Eizellen und Pollen im Blitenbereich wird nunmehr nicht nur
der Chromosomensatz halbiert, sondern noch entscheidender ist die Tatsache,
dass die Chromosomen zufallig auf die neuen Zellen verteilt werden. Nach
dem Zufallsprinzip werden somit haploide Geschlechtszellen der Varianten
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X,Y,Z - X,Y,Z oder X,Y,Z - X,Y,Z oder X,Y,Z - X,Y,Z gebildet. Nur die ersten
beiden Varianten entsprechen dabei der ursprunglichen genetischen
Ausstattung der beiden Elternteile. In den anderen Varianten sind die
vaterlichen und mutterlichen Chromosomen in den neuen Geschlechtszellen
zufallig gemischt.

Meiose

Geschlechtszellen

Trennung der
homologen
Chromosomen

1x2n p 4xn

o = \ ) 7 S P A l\'w‘ "\\\
@) &) @Eo
\\"\.J///, / \ CD ) ‘?)::’/

Metaphase 11 Ansphase I1 spite Telophase Il

Abbildung 4.12: Ablauf einer meiotischen Zellteilung (Raven et al 2006)

Der Ablauf der Meiose ist in mehrere Teilschritte gegliedert (Abb. 4.12):

1. Reifeteilung

Diese erste Phase dauert im Unterschied zur Mitose Wochen bis Monate.
Zunachst werden die DNS-Faden zu Chromosomen aufgeschraubt (Leptotén)
und die Homologen lagern sich paarweise zusammen (Zygotdn). Mit dem
Abschluss der Parallellagerung ist auch jedes Chromosom langsgeteilt, die vier
Chromatiden liegen dabei nebeneinander (Pachytan). Anschlie3end l6sen sich
die Chromosomenpaare wieder voneinander. An Stellen besonders intensiver
Chromatidentberlagerung ist die Trennung jedoch verzégert. Die Chromatiden
kénnen hier zerbrechen und Uber Kreuz wieder verheilen (crossing over,
Chiasma Bildung). Dadurch findet ein Genaustausch zwischen vaterlichen und
mutterlichen homologen Chromosomen statt. Durch anschlielBende Kontraktion
verkirzen sich die Chromosomen weiter und verteilen sich regelméafig an der
Kernmembran (Prophase).
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Die folgenden beiden Schritte sind sehr &hnlich den entsprechenden
Vorgangen in der Mitose. Zunachst ordnen sich die Chromosomen nach
Auflosung der Kernmembran in der Aquatorialebene an. Die Kernspindel wird
sichtbar und die Chromosomen werden durch den Kernspindelapparat getrennt.
Dabei wandern jeweils ganze Chromosomen zu den entgegengesetzten Polen.
Die Verteilung des jeweils vaterlichen und mutterlichen Chromosoms ist rein
zufallig und fuhrt zu einer Umordnung des Genoms (Meta- und Anaphase).
Nach teilweiser Entschraubung der Chromosomen und kurzer Ruhephase
(Telophase und Interkinese) ist der Chromosomensatz pro Kern nunmehr
halbiert.

2. Reifeteilung
Die zweite Phase lauft wie eine normale Mitose ab. Aus den zwei haploiden
Zellen der ersten Reifeteilung entstehen vier haploide Geschlechtszellen.

Zusammenfassend betrachtet sind im Lebenszyklus einer Pflanze zwei
getrennte, jedoch unmittelbar miteinander verbundene Phasen identifizierbar.
Mitotische Zellteilungen bilden die Grundlage des Pflanzenwachstums
(Diplophase). In den Bluten finden meiotische Zellteilungen statt, die haploide
Geschlechtszellen hervorbringen (Haplophase). Durch die Befruchtung
entstehen im Samen wiederum diploide Embryonen (Abb. 4.13)

Wechsel Haplo- /Diplophase
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Abbildung. 4.13: Wechsel zwischen Haplo- und Diplophase im Lebenszyklus
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4.6 Vererbung

Jedes Gen (Erbanlage, Grundeinheit der auf den Chromosomen lokalisierten
Erbinformation als begrenzter Abschnitt auf der DNS) ist in einer diploiden Zelle
doppelt vorhanden. Auf jedem der beiden homologen Chromosomen einmal.
Diese Genpaare werden als Allele bezeichnet. Sind diese beiden Gene gleich,
so bezeichnet man sie als reinerbig (homozygot), sind sie verschieden, als
gemischterbig (heterozygot) (Abb. 4.14).

Ist beispielsweise auf dem vaterlichen (P= paternal) und dem miuitterlichen (M =
maternal) homologen Chromosom jeweils die Blutenfarbe rot codiert, so werden
alle Pflanzen der Nachfolgegeneration (F1) rot blihen. Sind die Codierungen
unterschiedlich, beispielsweise P: rote Blutenfarbe, M: blaue Blitenfarbe dann
ist der Erbgang heterozygot. In der F1-Generation kénnen dann unterschiedlich

Bl ¢tenfarben auftreten. Domini ert das Gen

ABl aue Bl ¢tenfarbefi so w3enettonrotdlliheredadli t gl i e d
Gen ABl aue Bl ¢tenfarbefi wird unterlaie ¢ckt . E
Bl ¢tenfarbei gilt die umgekehrte Variante.

handelt es sich um einen intermediaren Erbgang. Die Blutenfarbe in der F1-

Generation ist dann die Mischfarbe lila.

In den folgenden Generationen findet eine Aufspaltung der Merkmale statt. Die

ent sprechenden Vorg?2nge sind i n den Me n ¢
beschrieben.

Beispiel : homologes Chromosomenpaar 1; Gen Blutenfarbe

Maoglichkeit a Maoglichkeit b
Allel
3 3 Auspragung eines Gens auf
: den homologen Chromoso-
men; die zwei Allele eines
-k Gens befinden sich jeweils
m m am gleichen Genort
ﬁ n ﬂ c Phanotyp Bliitenfarbe
S WA (S a) rot
w W w W b) rot oder blau (dominant)
1 1 lila (intermediar)
homozygot heterozygot
reinerbig gemischterbig

P: paternal; M: maternal

Abbildung 4.14: Homo- und heterozygote Vererbung

Vererbungsvorgange sind nicht ausschlie3lich auf den Zellkern bzw. die
Chromosomen beschréankt. Vielmehr ist bei Pflanzen eine sogenannte
extrachromosomale Vererbung an die Plastiden und die Mitochondrien
gekoppelt ist. Das in den Plastiden enthaltene Erbgut wird als Plastom, das in
den Mitochondrien enthaltene als Chondriom bezeichnet (Plastom und
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Chondriom zusammen bilden das Plasmon). Beide folgen nicht den
Mendel 6schen Vererbungsregel n, sind
beispielsweise fur die Vererbung der Panaschierung, einer weil3-grinen
Blattzeichnung, verantwortlich.

4.7 Mutation

Neben der zuféalligen Neukombination der Chromosomen und dem crossing-
over in der Meiose (Abb. 4.15) sind sprunghafte, zufallige Veranderungen des
Erbgutes sogenannte Mutationen die Grundlage fur die Entstehung neuer
Genotypen. Mutationen verlaufen ungerichtet, sind allerdings in ihrer Wirkung
auf den Organismus meist negativ. Bekannte Beispiele bei Gehdlzen sind
Trauerwuchs, Korkenzieherwuchs oder Schlitzblattrigkeit. Mutationen kdénnen
durch Fehler in der Meiose oder unter anderem durch UV- oder Roéntgen-
Strahlung, Umweltgifte wie Dioxine, Benzol oder Pestizide verursacht werden.

Mutation , .
Synapsis: Pairing of
thDlOgDuS chromosomes
I’f%
Chromosomenmutation { 1,,‘ _,.rr,'
Paternal '}'Kl\.”\, Mater nal
I.'I ..'II 'l]l.
_ & &
Crossing-over ¢
. L)
in der

spaten Prophase
der Meiose

Crossing over/ ¢
1)

|

N
& &

Abbildung 4.15: Crossing-over homologer Chromosomen in der Meiose (www.wikipedia.org)
Je nach Umfang des betroffenen Erbmaterials unterscheidet man:

- Genom-Mutation: Veranderungen in der Chromosomenzahl.

Das Fehlen oder die Uberzahligkeit eines einzelnen Chromosoms wird als
Aneuploide bezeichnet. Polyploidie (3n = triploid 4n = tetraploid etc.) umfasst
die Vervielfachung des gesamten Chromosomensatzes. Die Ursachen liegen in
Stérungen beim Aufbau des Spindelapparates in der Meiose. Unter natirlichen
Bedingungen treten Genom-Mutationen bei Baumen sehr selten auf. Bekanntes
Beispiel ist die auRerordentlich wiichsige triploide Gigas-Aspe.

- Chromosomen-Mutation: Verdnderungen im Chromosomenaufbau (Abb.
4.16). Geht ein Mittelstick am Chromosom verloren, so wird er als Deletion
bezeichnet. Bei der Duplikation wird ein Chromosomenabschnitt zwischen
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zwei homologen Chromosomen verdoppelt, bei der Translokation findet eine
Ubertragung von Bruchstiicken zwischen nicht homologen Chromosomen statt.
Inversion bedeutet, dass Bruchsticke an einem Chromosom seitenverkehrt
wieder eingebaut werden.

- Gen-Mutation: Veranderungen an einem kurzen DNS Abschnitt.

Wird nur eine Base eines Mononukleotids verandert, fallt aus oder wird
verdoppelt, spricht man von einer Punkt-Mutation eines Gens. Block-
Mutationen umfassen grof3ere Abschnitte, indem entweder mehrere Punkt-
Mutationen auftreten oder die Ableserichtung des Gens verschoben und damit
verfalscht wird. Gen Mutationen kdnnen beispielsweise Merkmalsaus-
pragungen an Blattern, Bluten, Frichten und Samen betreffen, treten aber
selten deutlich in Erscheinung.

Mutation Deletion Duplikation Inversion

Insertion - Translokation

E% o> @

Chromosomen-
mutationen

Abbildung 4.16: Beispiele fur Chromosomenmutationen (www.wikipedia.org)

Die Auspragung eines Merkmals ist nicht allein durch die Erbanlagen bestimmt,
sondern wird auch deutlich von der Umwelt beeinflusst und Uberlagert. Der
Genotyp bezeichnet in diesem Zusammenhang die Summe aller Erbanlagen
eines Individuums, der Phanotyp im Unterschied dazu das &ulieres
Erscheinungsbild. Dies bedeutet, dass Pflanzen mit dem gleichen Phéanotyp
durchaus verschiedene genetische Anlagen (Genotypen) besitzen kdnnen.
Pflanzen mit dem gleichen Genotyp kénnen in ihrem Aussehen (Phanotyp)
deutlich voneinander abweichen.

Umfangreiche molekulargenetische Untersuchungen haben gezeigt, dass die
zufallige Durchmischung der homologen Chromosomenpaare und Crossing-
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over in der Meiose, ebenso wie Mutationen von entscheidend fir die
Entstehung neuer Genotypen und damit fur die evolutionsbiologische

Entwicklung sind (Abb. 4.17).

- Crossing over in der Prophase der Meiose
Geschatzte Haufigkeit: 2-3 x / homologes Chromosomenpaar / Meiose

- zufallige Durchmischung der vaterlichen und matterlichen
Chromosomen (homologen Chromosomenpaare) in der

Anaphase der Meiose

bei 23 Chromosomen-Paaren: 2 23 = 8 Millionen genetisch unterschiedliche
Eizellen; bei Zygotenbildung = Verschmelzung von weiblicher und mannlicher
Geschlechtszelle=223 x 2 23genetisch unterschiedliche Individuen

- Mutationen
haufig, zufallig; letal — indifferent — wuchssteigernd ( 3n Gigas-Aspe)

Abbildung 4.17: Evolutionsbiologisch bedeutsame Vorgédnge fir die Entstehung neuer

Genotypen
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5. Gewebe

Der anatomische Aufbau der Grundorgane hoherer Pflanzen ist durch die
Gliederung und Differenzierung in verschiedene Gewebesysteme, mit jeweils
unterschiedlichen Funktionen gekennzeichnet.

Definition Gewebe:
Verband gleichartiger Zellen, die im Gesamtorganismus eine bestimmte
Funktion erfillen

Je hoher ein Organismus entwickelt ist, desto starker ist seine Differenzierung
in verschiedene Gewebetypen. Bei vielen Algen-Arten kann jede Zelle des
Vegetationskorpers alle Lebensfunktionen Ubernehmen. Im Unterschied dazu
besitzen die hdchstorganisierten Samenpflanzen eine Gliederung in Bildungs-
und Dauergewebe.

Bildungsgewebe, sogenannte Meristeme, dienen unmittelbar dem Wachstum
der Pflanze. Durch mitotische Zellteilungen in speziellen, teilungsfahigen
Zellkomplexen werden fortlaufend Korperzellen gebildet (Abb. 5.1).
Dauergewebe gehen aus embryonalen Meristemzellen durch Zellwachstum
hervor. Es handelt sich um zumeist ausdifferenzierte Zellkomplexe, die auf
bestimmte Funktionen/Leistungen spezialisiert sind. Zellen der Dauergewebe
sind teilungsinaktiv.

Bildungsgewebe

Sprossscheitel
in der
Apikalknospe

Apicalmeristeme

in der
Sprossachse

Wurzelscheitel
{ inder
Wurzelspitze

Abbildung. 5.1: Lage der Spitzen- und Seitenmeristeme am Pflanzenkorper (veréndert nach
Sinauer Associates Inc. 1998)
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5.1. Bildungsgewebe (Meristeme)

Bereits am Embryo im Samen ist die Differenzierung in Sprosspol und
Wurzelpol erkennbar. Diese Pole stellen teilungsaktive meristematische
Zellgruppen dar, die das Wachstum der Pflanze zunéachst durch Zellvermehrung
initieren.  Generell kennzeichnendes Merkmal fir Meristeme sind
dinnwandige, kleine, plasmareiche Zellen. Die zellulosearmen Zellwande
benachbarter Zellen liegen dicht nebeneinander, Zellzwischenrdume
(Interzellularen) fehlen und Vakuolen - soweit vorhanden - sind klein. In diese
Zellkomplexe sind sogenannte Stammzellen (= Initialzellen) eingebettet. Je
nach der Lage im Pflanzenkdrper unterscheidet man zwischen Spitzen- und
Seitenmeristemen.

5.1.1 Spitzenmeristeme (Apicalmeristeme)

H&aufig auch als Vegetationspunkte bezeichnet, liegen Apicalmeristeme jeweils
an der Spitze jeder Sprossachse und Feinwurzel.

Sprossscheitel / Sprossvegetationspunkt:

Bei den hoher entwickelten Pflanzen ist der Sprossscheitel in die beiden
Initialengruppen der Tunica- und Corpus-Initialen gegliedert (Abb. 5.2)
Unmittelbar an der Spitze und im peripheren Bereich liegt die Gruppe der
Tunica-Initialen (lat.: Hemd, Haut). Sie ist h&ufig aus zwei Zellschichten
aufgebaut, in denen die Zellteilungen zunachst nur senkrecht zur Oberflache
des Sprosses verlaufen (Antiklinalteilungen). Aus der Tunica geht das erste
Abschlussgewebe des Sprosses, die sogenannte Epidermis und die
Blattanlagen (Blattprimordien) hervor. Entscheidend fir das weiterfihrende
Verstandnis ist, dass mit dem Dickenwachstum des Sprosses die Epidermis
sehr bald aufrei3t und rechtzeitig durch ein zweites Abschlussgewebe, das
Periderm ersetzt wird. Auch die Entstehung der Blattanlagen aus den
oberflachlichen Tunica-Initialen hat weitreichende Folgen. Da Knospen immer
nur in den Achseln der Blattstiele vorkommen kdnnen, so sind diese und damit
die daraus hervorgehenden Seitenverzweigungen des néchsten Jahres an der
Oberflache, das heisst exogen am Sprossscheitel angelegt.

Direkt unter den Tunica-Initialen liegen die Corpus-Initialen. Die Zellteilungen
verlaufen hier senkrecht, waagrecht und schrag zur Oberflache. Dies fuhrt zu
einer deutlichen Volumenzunahme und baut den eigentlichen primaren
Pflanzenkoérper (Corpus) auf.

Bei Geholzen ist der Bereich des primdren Sprosswachstums auf wenige
Millimeter unmittelbar an der Sprossspitze begrenzt.

Direkt im Anschluss an die Corpusinitialen setzt der Bereich der Gewebe-
differenzierung ein. Das Flankenmeristem liegt der Tunica an und bildet spéater
die primare Rinde. Das Rippenmeristem bildet den eigentlichen Markbereich mit
Grund- und Leitgeweben.
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Dermo-
kahyptrogen

Kalyptra

Tl Tunica-Initialen Zl Zentralzylinder-Initialen
Cl Corpus-nitialen Rl Rinden-nitialen
BA Blattanlagen Co Columella Initialen

RM Rippenemeristem
Kalyptra Wurzelhaube

Abbildung. 5.2: Anatomische Struktur von Spross- (links) und Wurzelscheitel (rechts) (ver-
andert Schiitt et al 1978)

Wurzelscheitel / Wurzelvegetationspunkt:

Der Wurzelscheitel hoherer Pflanzen weist deutliche Unterschiede zum
Sprossscheitel auf (Abb. 5.2). Er ist von einer Wurzelhaube (Calyptra)
umgeben. Diese wird zumeist durch die an der Spitze liegenden Columella-
Initialen gebildet und besteht aus sich ablésenden, verschleimenden,
kurzlebigen Zellen, die die Wurzelspitze schitzend umhdllen. Sie erleichtert als
ASchmi er mi t trdeifgén det aurzelVim Boden und schiitzt die
Wurzelspitze vor Verletzungen.

Nach innen hin schlieBen die Rindeninitialen an. Sie bauen das erste
Abschlussgewebe der Feinwurzeln, die sogenannte Rhizodermis und die
gesamte Wourzelrinde auf. Die Zentralzylinderinitialen entwickeln die
verschiedenen inneren Gewebeschichten.

Im Unterschied zu oberirdischen Sprossachsen sind Wurzeln stets blattlos.
Entsprechende an der Oberflache liegende Primordien-Strukturen von Blattern
und nachfolgenden Knospen fehlen. Die Bildung von Seitenwurzeln muss daher
aus innenliegenden Gewebebereichen, also endogen (vgl. Sprossscheitel)
erfolgen.

5.1.2 Seitenmeristem (Lateralmeristem / Kambium)

Das Kambium st die bei hoheren Pflanzen fir das sekundare
Dickenwachstum, bei Baumen und Strduchern also fur die den Aufbau des
Holzkorpers zustandig. Es entsteht bereits unmittelbar unter den
Initialengruppen des Sprossscheitel und ist im Querschnitt ringférmig, bei
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raumlicher Betrachtung in allen Sprossachsen von Stamm, Asten und Zweigen
als duinne, zumeist nur eine Zelllage dicke Haut ausgebildet (Abb. 5.3).

Entstehung des
Kambiumrings

Abbildung. 5.3: Bildung des Kambiumrings im Sprosskegel (veréndert nach Schiitt et al 1978)

Kernholz  xylem
Splintholz

Kambium
Phloem
Rinde / Borke

Abbildung. 5.4:Anatomischer Aufbau des Stammquerschnitts (www. uni-duesseldorf.de;
verandert nach Sinauer Associates Inc. 1998)

Die Zellen des Kambiums sind langgestreckt, an den Enden zugespitzt, relativ
grof3 bis etwa -5mm lang, dinnwandig und plasmareich. Der Kambiumring -
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somit jede einzelne Kambiumzelle - gliedert abwechselnd nach innen und
aul3en neue Zellen ab. Diese nach zwei Seiten gerichtete Teilungsaktivitat wird
als dipleurisch bezeichnet (Abb. 5.5).

Die Gesamtheit der nach innen abgegebenen Zellen, bildet den Holzteil
(Xylem), die nach aul3en abgegebenen Zellen den Bast (Phloem). Das
Phloem dient dem Assimilattransport von den Blattern ber die Aste, den
Stamm bis zu den Wurzeln. Im Xylem findet in umgekehrter Richtung der
Wassertransport statt. Xylemzellen haben nur eine begrenzte Funktionsdauer.
Daher werden in alteren Sprossachsen die inneren Gewebebereiche des
Xylems durch Stoffeinlagerungen und Oxidationsprozesse in Kernholz
umgewandelt. Der auf3ere, bei zahlreichen Baumarten hellere, wasserleitende
Xylemteil wird als Splintholz bezeichnet (Abb. 5.4).

Als Folge des sekundéaren Dickenwachstums nimmt der Durchmesser der
Sprossachsen stetig zu. Unter dem Einfluss des Jahreszeitenklimas entstehen
Jahrringe. Um diesen Zuwachs auszugleichen und den Ringschluss aufrecht zu
erhalten, mussen sich Kambiumzellen auch in radialer Richtung teilen.

Abb. 5.5: Abbildung: Aufbau und Funktion des Kambiums (www. uni-duesseldorf.de; veréndert
nach Sinauer Associates Inc. 1998)

5.1.3 Restmeristeme / Interkalare Meristeme
In manchen vollstdndig ausdifferenzierten Geweben bleiben einige Zell-

komplexe im embryonalen Zustand erhalten. Diese werden als Restmeristeme
bezeichnet. Sie kdnnen bei Bedarf wieder teilungsaktiv werden.
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