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Einleitung 1

1 Einleitung 
 

Sowohl Angiospermen-Gehölze als auch Gymnospermen zeigen sich im Aufbau ihrer 

Sprosssysteme recht einheitlich. Während eine Gruppe einen deutlichen 

Dimorphismus in Form der Ausbildung von Lang- und Kurztrieben zeigt, weist die 

zweite ein einheitliches, nicht differenziertes Sprosssystem auf (Abb. 1). 

  

 
 

 

 

 

Abb. 1: Sprossysteme (Blätter zur besseren Übersicht entfernt); A: Prunus avium (Angiospermae), saisonal kahl, 
deutliche Differenzierung in Lang- und Kurztriebe; B: Prunus laurocerasus (Angiospermae), einheitliches 
Sprosssystem, nur geringe Unterschiede zwischen Leit- und Seitentrieben; C: Pseudolarix amabilis 
(Gymnospermae), saisonal kahl, deutlich triebdifferenziert; D: Tsuga sieboldii (Gymnospermae), immergrün, 
lediglich geringe Unterschiede zwischen Leit- und Seitentrieben erkennbar. 
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Bei den Langtrieb-/Kurztrieb-differenzierten Taxa, die im Folgenden nur noch 

"triebdifferenzierte Taxa" genannt werden, weisen die Langtriebe stark gestreckte 

Internodien mit großen Jahreszuwächse auf, wohingegen die Kurztriebe sehr geringe 

Jahreszuwächse und stark gestauchte Internodien zeigen (Abb. 1). Lang- und 

Kurztriebe können zwar mehr oder weniger kontinuierlich durch Zwischenformen 

verbunden sein, die Häufigkeitsverteilung zeigt jedoch eine deutliche Differenzierung 

in zwei Größenklassen (Abb. 2). Die Definition von Kurz- und Langtrieben ist dabei 

rein korrelativ und nicht allein anhand der absoluten Längen der Triebe, Blattgrößen 

oder Blütenbildungen zu definieren. Kurze schwachwüchsige Triebe sind nicht etwa 

allein deswegen Kurztriebe, sondern nur in einem geordneten System und in klarer 

Lagebeziehung zu vorhandenen Langtrieben als solche definiert. Die Anzahl der 

Kurztriebe bei einem triebdifferenzierten Individuum überwiegt dabei stets deutlich 

die der Langtriebe (Abb. 2).  

 

Langtriebe dienen dem Kronenaufbau während Kurztriebe dem Kronenausbau und    

-erhalt dienen. Kurztriebe ermöglichen in der darauf folgenden oder innerhalb 

derselben Vegetationsperiode am Langtrieb an beinahe genau derselben Stelle, des 

vor-/diesjährigen Langtriebblattes, erneut eine Belaubung hervorzubringen. 

Kurztriebe sind daher vermehrt im Kroneninneren zu finden, während diesjährige 

Langtriebe ausschließlich im peripheren Kronenbereich anzutreffen sind. Dies lässt 

vermuten, dass es sich bei Kurztriebblättern um Schattenblätter und bei 

Langtriebblättern um Sonnenblättern handelt. 

 

 

Abb. 2: Hypothetische und idealisierte Trieblängenverteilung an unterschiedlichen Sprosssystemen; A: Trieb-
differenziert, deutlich erkennbar zwei Größenklassen dadurch Kurve zweigipfelig, bei extremem Dimorphismus 
Lang- und Kurztriebe durch eine "Lücke" getrennt; B: Nicht triebdifferenziertes Sprosssystem, Kurve eingipfelig. 
 

A B



Einleitung 3

Die Triebdifferenzierung könnte sich daher nur bei saisonal kahlen Taxa als 

notwendig erweisen, um jährliche Investitionen in die Triebe möglichst gering zu 

halten. Im Gegensatz zu den Langtrieben stehen an Kurztrieben die Blätter oftmals 

wesentlich dichter gedrängt, so dass sich an Kurztrieben die Blattflächen der 

Einzelblätter teilweise überlagern können. Die Gesamtblattflächen an Kurztrieben 

entsprechen dann anscheinend nicht immer deren Projektionsfläche. Der 

funktionsgleiche Ersatz eines Langtriebblattes durch die Gesamtblattfläche eines 

Kurztriebes könnte daher statt über die gleiche Gesamtfläche auch über eine 

identische Projektionsfläche aller Kurztriebblätter erfolgen. Eine weitere Möglichkeit, 

die gleichwertige Funktion von Langtriebblatt und gesamter Kurztriebblattfläche 

abzuschätzen, ist der Vergleich des Gesamtchlorophyllgehaltes beider Blattarten. Die 

Korrelation von morphologischen, anatomischen und physiologischen Daten der 

Laub-/Nadelblattuntersuchungen könnte somit wichtige Indizien über die Effizienz 

einer Triebdifferenzierung liefern. 

 

Erste Beobachtungen zeigen, dass fast alle saisonal kahlen Angiospermen-Gehölze 

anscheinend triebdifferenziert sind, immergrüne hingegen nur sehr selten. Bei 

Gymnospermen scheint die Sachlage zunächst entsprechend, doch gibt es 

zahlreiche Ausnahmen. So sind hier z. B. auch immergrüne Taxa wie Cedrus, Pinus 

und Sequoia deutlich triebdifferenziert. Überträgt man die Annahme, dass bei den 

Angiospermen-Gehölzen eine Triebdifferenzierung generell mit einem saisonal 

kahlen Merkmalszustand korreliert ist, auf die Gymnospermen, implizierte dies, dass 

rezent triebdifferenzierte immergrüne Taxa eventuell von saisonal kahlen Vorfahren 

abstammen könnten. In diesem Zusammenhang könnte das Abzsissions- sowie das 

Innovationsverhalten einiger Gymnospermen, die regelmäßig beblätterte Kurz- bzw. 

Seitentriebe abwerfen, wichtige Indizien für diese These liefern. Um eventuelle 

Ähnlichkeiten in der Abszission von Trieben zwischen Gymno- und Angiospermen 

festzustellen, soll auch Quercus robur (Angiospermae) in die Untersuchungen 

miteinbezogen werden, da sie jährlich einen Teil ihrer Triebe abwirft. 

 

Im Rahmen der hier vorliegenden Studie wäre es wenig sinnvoll, sich ausschließlich 

mit Gymnospermen zu beschäftigen, obwohl diese hier vor allem interessieren. Viele 

der rezenten, monotypischen Gymnospermen-Gattungen wie Metasequoia, Sequoia, 

Sequoiadendron oder Ginkgo zeigen Reliktcharakter und waren ehemals wesentlich 
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artenreicher (JAGELS et al. 2005, LEPAGE et al. 2005, MEYER 2005, MOMOHARA 2005, 

RICHTER et al. 2005, PARAKASH et al. 2004, ROYER et al. 2003). Zudem gibt es große 

Lücken in der fossilen Überlieferung, da es sich phylogenetisch überwiegend um 

sehr alte Taxa handelt. Diese Tatsache macht es vielfach unmöglich, klare 

Ableitungslinien, paläobotanische Arealabgrenzungen und geographische 

Ausbreitungen zu rekonstruieren. Verlässt man die Gattungsebene, so sind die 

verwandtschaftlichen Beziehungen z. T. so fraglich, dass morphologische Reihen 

wenig zum Verständnis der Merkmalsphylogenie beitragen können. Zudem weisen 

innerhalb einer Gattung alle rezenten Vertreter denselben Merkmalszustand auf. So 

sind z. B. alle heutigen Vertreter von Larix, Pseudolarix, Metasequoia, Taxodium und 

Glyptostrobus saisonal kahl und triebdifferenziert, alle Vertreter von Pinus und 

Cedrus immergrün und triebdifferenziert. Eine alternative Vorgehensweise zur 

Klärung der Problematik wären Vergleiche zu rezenten und fossilen Vertretern der 

Angiospermen-Gehölze, da diese meist klare Ableitungslinien zulassen und aufgrund 

des wesentlich jüngeren Alters in der fossilen Überlieferung meist deutlich besser 

dokumentiert sind. 

 

In der hier vorliegenden Studie sollte also anhand ausgewählter Taxa untersucht 

werden, welche morphologischen, anatomischen und physiologischen 

Zusammenhänge zwischen Belaubungszustand und Triebdifferenzierung bestehen. 

Die Ergebnisse sollen zeigen, inwieweit sich die untersuchten Taxa in Schemata 

einordnen lassen und phylogenetische Beziehungen innerhalb einzelner Gruppen 

erkennbar sind. Die Ergebnisse könnten somit wichtige Indizien dazu liefern, welcher 

der untersuchten Zustände in der Belaubung und im Sprosssystem ursprünglich bzw. 

abgeleitet ist. Zudem sollen die Untersuchungsergebnisse Indizien dafür liefern, ob 

die Triebdifferenzierungen bei Angio- und Gymnospermen auf gleichen oder 

verschiedenen Wegen und Gründen erfolgte. Dazu sollten über Vergleiche zu den 

Angiospermen-Gehölzen Rückschlüsse über die Evolution einzelner 

Gymnospermen-Gruppen ermöglicht werden. Dazu eignen sich besonders sehr 

artenreiche Taxa mit sowohl hohen Anteilen an saisonal kahlen als auch 

immergrünen Vertretern wie Acer (Aceraceae), Nothofagus (Nothofagaceae), Prunus 

(Rosaceae) oder Quercus (Fagaceae), für die zudem fundierte Kenntnisse über 

mögliche Ursprungszentren und geographische Ausbreitungen vorliegen. 
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2 Material und Methoden 
2.1  Pflanzenmaterial  
Von den ca. 900 im Freiland untersuchten Taxa wurden 67 eingehender im Labor 

untersucht. Diese Taxa gehören überwiegend zu Gattungen mit sowohl saisonal 

kahlen als auch immergrünen Vertretern. Das untersuchte Pflanzenmaterial stammt 

dabei aus verschiedenen Botanischen Gärten (Tab. 1, 2). Bei kritischen oder 

unbekannten Taxa erfolgte die Nachbestimmung mit BÄRTELS (1996, 2001), 

FITSCHEN (2002) und KRÜSSMANN (1976-1978). Für die Untersuchungen als 

ungeeignet erwies sich Material von Individuen: 
 

• mit Krankheits- oder Schädlingsbefall, 

• mit  "Hexenbesen" oder daraus selektierte Kultivare, 

• die oftmals verpflanzt wurden, 

• aus der Kübelpflanzenkultur, 

• von suboptimalen Standorten, 

• mit größeren Verletzungen. 
 

 

Tab. 1: Übersicht über das untersuchte Pflanzenmaterial (Angiospermae) 
BG BN = Botanischer Garten Bonn, BG BO = Botanischer Garten Bochum, BG D = Botanischer Garten 
Düsseldorf, FG EN = Feldgehölz Ennepetal, P EN = Privatgarten Ennepetal, PG F = Palmengarten 
Frankfurt/Main 

Taxa Sammelort Sammeldatum 
Alter des 

Individuums 
[Jahre] 

Acer buergerianum MIQ.  BG BO 27.09.2005  15 
Acer campestre L.  BG BO 27.09.2005  15 
Acer cinnamomifolium HAYATA  P EN 15.08.2006  10 
Acer griseum (FRANCH.) PAX  BG BO 10.10.2005  15 
Acer mono MAXIM.  BG BO 08.09.2005  25 
Acer monspessulanum L.  BG D 10.10.2005  15 
Acer negundo L. BG BO 15.08.2006  15 
Acer palmatum THUNB. ex MURR.  BG BO 13.09.2005  15 
Acer platanoides L. BG BO 28.10.2004    5 
Acer platanoides L. BG BO 28.10.2004   25 
Acer platanoides L. FG EN 28.10.2004 150 
Acer pseudoplatanus L.  BG BO 10.10.2005  15 
Acer saccharinum L.  BG BO 10.10.2005  20 
Acer saccharum ssp. leucoderme (SMALL) DESMARAIS BG BO 10.10.2005  20 
Acer sempervirens L.  BG BO 08.01.2005  20 
Cercidiphyllum japonicum SIEBOLD & ZUCC.  BG BO 09.07.2005  20 
Nothofagus antarctica (G. FORST) J. OERST.  BG BO 13.09.2005  20 
Nothofagus betuloides (MIRB.) BLUME  PG BN 04.09.2006  15 
Nothofagus cunninghamii (HOOK. f.) OERST.  PG F 20.08.2007  20 
Nothofagus dombeyi (MIRB.) BLUME BG BN 04.09.2006  15 
Nothofagus fusca (HOOK. f.) OERST. PG F 20.08.2007  15 
Nothofagus obliqua (MIRB.) BLUME  BG BO 13.09.2005  20 
Prunus avium L.  BG BO 13.09.2005  20 
Prunus laurocerasus L.  BG BO 03.11.2005  15 
Prunus lusitanica L.  BG BO 10.10.2005  10 
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Taxa Sammelort Sammeldatum 
Alter des 

Individuums 
[Jahre] 

Prunus mahaleb L.  BG BO 10.10.2005  30 
Quercus cerris L.  BG BO 10.10.2005  30 
Quercus coccifera L.  BG BN 04.09.2006  20 
Quercus frainetto TEN.  BG BO 10.10.2005  30 
Quercus glauca THUNB. PG F  20.08.2007  20 
Quercus ilex L.  BG BO 08.01.2005  15 
Quercus libani OLIVIER  BG BO 27.09.2005  20 
Quercus myrsinifolia BLUME  PG F 20.08.2007  20 
Quercus palustris MÜNCHH.  BG BO 10.10.2005  20 
Quercus phellos L.  BG BO 10.10.2005  20 
Quercus phillyreoides A. GRAY  BG BO 10.10.2005  15 
Quercus pontica K. KOCH BG BO 10.10.2005  20 
Quercus robur L. BG BO 09.07.2005  25 
Quercus suber L.  PG F 20.08.2007  20 
Tetracentron sinense OLIV.  BG BO 15.07.2006  15 

 
 
 
 
Tab. 2: Übersicht über das untersuchte Pflanzenmaterial (Gymnospermae) 
BG BO = Botanischer Garten Bochum; BG D = Botanischer Garten Düsseldorf; BG DO = Botanischer 
Garten Dortmund, BG ES = Botanischer Garten Essen, P EN = Privatgarten Ennepetal. 

Taxa Sammelort Sammeldatum 
Alter des 

Individuums 
[Jahre] 

Abies homolepis SIEBOLD & ZUCC. BG BO 15.07.2005 30 
Abies koreana WILS. BG BO 06.07.2006 20 
Afrocarpus falcatus (THUNB.) C.N. PAGE BG BO 08.10.2007 20 
Agathis robusta (C. MOORE ex F. MUELL.) F. MUELL. BG BO 08.10.2007 20 
Cedrus atlantica (ENDL.) MANETTI ex CARRIÈRE BG BO 15.07.2005 20 
Chamaecyparis obtusa (SIEBOLD & ZUCC.) ENDL. BG BO 06.07.2006 20 
Cunninghamia lanceolata (LAMB.) HOOK. BG BO 06.07.2006 20 
Ginkgo biloba L. P EN 15.07.2005  5 
Ginkgo biloba L. BG BO 15.07.2005 30 
Ginkgo biloba L. BG ES 15.07.2005 80 
Glyptostrobus pensilis (STAUNTON ex D. DON) K. KOCH BG BO 20.10.2006 20 
Larix decidua MILL. BG BO 15.07.2005 30 
Metasequoia glyptostroboides HU & CHENG BG BO 15.07.2005 30 
Picea abies (L.). H. KARST. BG BO 15.07.2008 25 
Pinus monophylla TORR. & FREM. BG BO 29.03.2008 10 
Pinus sylvestris L. BG BO 15.07.2005 30 
Podocarpus henkelii STAPF ex DALLIM. & A. B.  JACKS. BG BO 08.10.2007 20 
Podocarpus nivalis HOOK. BG BO 15.07.2005 20 
Pseudolarix amabilis (J. NELSON) REHDER BG DO 10.06.2008 30 
Sequoia sempervirens ENDL. BG BO 10.08.2007 30 
Sequoiadendron giganteum (LINDL.) BUCHHOLZ BG BO 20.10.2006 30 
Taiwania cryptomerioides HAYATA BG D 10.08.2007 30 
Taxus baccata L. BG BO 15.07.2005 20 
Thuja plicata DONN ex D. DON  BG BO 10.08.2007 20 
Thujopsis dolabrata (L. F.) SIEBOLD & ZUCC. BG BO 10.08.2007 15 
Torreya nucifera (L.) SIEBOLD & ZUCC.  BG BO 15.07.2005 20 
Taxodium disticum var. distichum (L.) L. C. RICH. BG BO 15.07.2005 30 
Taxodium distichum  (L.) RICH var. imbricatum (NUTT.) 
CROOM  BG BO 10.08.2007 15 

Taxodium mucronatum TEN.  BG D 10.08.2007 15 
Tsuga sieboldii CARRIÈRE BG BO 15.07.2005 25 
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2.2   Vermessungsmethoden 
2.2.1  Spross- und Blattmorphologie  
Für die morphologischen Untersuchungen des Sprosssystems und der daran 

inserierenden Belaubung werden jeweils 50 einjährige ausgewachsene Triebe und 50 

vollständig entwickelte Blätter von jedem Individuum gesammelt. Bei 

triebdifferenzierten Taxa erfolgt die Untersuchung beider Sprosstypen und der daran 

inserierenden Belaubung jeweils separat. Untersuchungen zur Blattfläche 

beschränken sich ausschließlich auf die Lamina. Petiolus und Blattgrund werden nicht 

berücksichtigt. Aus diesen Werten werden Mittelwerte gebildet, die die Grundlage für 

die weiteren Berechnungen und Vergleiche darstellen. Um Aussagen über einen 

möglichen Zusammenhang zwischen Wuchsleistung und -verhalten treffen zu können, 

werden folgende Parameter ermittelt: 
 

• Belaubungscharakter (saisonal kahl vs. immergrün),  

• Anzahl der Blätter pro Trieb, 

• Länge des jährlichen Zuwachses im Trieb, 

• Trockengewicht der diesjährigen Astmasse, 

• Fläche pro Einzelblatt. 

 

Daraus wird ermittelt:  

• Blattfläche pro Trieb, 

• jährlichen Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche, 

• Aufbau des Sprosssystems. 

 

Zur Kontrolle, ob die Methode der Ermittlung von Mittelwerte für die Blattflächen 

überhaupt geeignet ist, werden diese Berechnungen zusätzlich exemplarisch für 

einige Taxa überprüft, indem von 5 Kurztrieben die jeweilige tatsächliche 

Gesamtblattfläche ermittelt und diese mit der gemittelten Gesamtblattfläche eines 

Kurztriebes verglichen wird. Wenn hierbei die tatsächlichen Gesamtblattflächen eines 

Kurztriebes der gemittelten Gesamtblattfläche entspricht, kann angenommen werden, 

dass die Mittelwerte Größen darstellen, mit denen weitere Berechnungen sinnvoll 

möglich sind. 
 

Längen werden mit einer handelsüblichen Schieblehre ermittelt. Das Auswiegen 

erfolgt mit einer Analysenwaage (SARTORIUS A 200 S) sowohl unmittelbar nach dem 
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Sammeln des Pflanzenmaterials (Frischgewicht) als auch nach Trocknung 

(Trockengewicht) in einem Trockenschrank (HERAEUS ELECTRONIC-6000). Dauer und 

Temperatur des Trocknungsvorganges variiert je nach Material bis zum Erreichen der 

Gewichtskonstanz. Die Berechnung der Blattflächen erfolgt nach dem Einscannen 

(CANOSCAN LIDE 500 F) des frischen Blattmaterials mit Hilfe des Computerprogramms 

analySIS 3.2 Build 776.  
 

 

2.2.2  Klassifizierung des Sprosssystems 
Um Triebdifferenzierungen zuverlässig aufzuzeigen, wird aus dem peripheren 

Kronenbereich jedes untersuchten Individuums ein 5-jähriger Sprossabschnitt 

entnommen. An diesem werden die Längen aller einjährigen Zuwächse ermittelt und 

anschließend in Größenklassen gruppiert (Abstand zwischen zwei benachbarten 

Größenklassen: 1 cm). Die graphische Darstellung erfolgt mittels MICROSOFT EXCEL. 

Ergibt sich aus den vorliegenden Daten eine zweigipfelige Kurve, so wird dies als 

Vorliegen einer Langtrieb-/Kurztrieb-Differenzierung gewertet. 
 

 

2.2.3  Abszission von Trieben 
Für Untersuchungen zur  Abszission von Trieben wird folgendes Material benötigt: 
 

• Abstammungsachsen auf der Höhe von inserierenden Seiten-/Kurztrieben 

(ca. 1,5 cm Länge), 

• Abstammungsachsen auf der Höhe von Triebnarben (ca. 1,5 cm Länge), 

• abgeworfene Seiten-/Kurztriebe. 

 

Die gesammelten Proben werden für die Mikrotomtechnik (siehe 2.4.) vorbereitet und 

später in einer Stärke von 15 µm geschnitten. Ältere abgeworfene Triebe, die nicht 

unmittelbar nach deren Abszission gesammelt werden können, werden als  

Vorbereitung auf die Mikrotomtechnik  zunächst nach HOFMANN et al.(1996) rehydriert. 

Dazu wird zunächst eine 10%ige Lösung aus Natriumdioctylsulfosuccinat mit Aqua 

dest. unter Zugabe von 3 Tropfen 70%igem Ethanol pro 100 ml Lösung hergestellt. 

Daraus wird eine Lösung angerührt, die danach für 24 h ruhen sollte. Diese 

Stammlösung wird nun mit Aceton im Verhältnis von 6 : 1 versetzt und so lange 

gründlich durchmischt bis die Lösung wieder klar wird. Danach werden die Proben in 
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die Lösung überführt, so dass sie in der Lösung leicht schwimmen. Die Objekte 

müssen für ca. 72 h im geschlossenen Schnappdeckelglas rehydriert werden, so dass 

auch die innersten Gewebeschichten ausreichend quellen können. Eine tägliche 

Kontrolle der Proben ist aufgrund erhöhter Verpilzungsgefahr notwendig. Die Fixierung 

der Proben in FAE und Überführen in 70%iges Ethanol als Vorbereitung auf die 

aufsteigende Buthanolreihe (Lsg. I-VI) ist nach der Rehydrierung nicht mehr 

notwendig. Die Proben sollten jedoch, bevor sie in die Lösung I der aufsteigenden 

Buthanolreihe überführt werden, gründlich mit 70%igem Ethanol ausgewaschen 

werden. 
 

 

2.2.4  Knospencharakter 
Zur Feststellung, ob es sich bei den Knospen in unmittelbarer Kurztriebnähe bei 

ausgewählten Vertretern der sequoioiden Cupressaceen s. l. um Beiknospen handelt, 

werden Abschnitte von Langtrieben auf der Höhe von inserierenden Kurztrieben 

benötigt (ca. 1,5 cm Länge), unter denen proximal eine Knospe steht. Ein Teil der 

gesammelten Proben wird für die Mikrotomtechnik, der andere Teil für die 

Rasterelektronenmikroskopie vorbereitet. Mikrotomschnitte werden in einer 

Schnittstärke von 15 µm angefertigt. 
 

 

2.2.5  Projektionsfläche 
Unter der Projektionsfläche ist in der vorliegenden Arbeit diejenige Blattfläche zu 

verstehen, welche nicht durch andere Blätter überlagert wird und somit 

uneingeschränkt der Sonneneinstrahlung ausgesetzt ist. Die Projektionsfläche eines 

Kurztriebs ist demnach die Gesamtblattfläche aller Blätter eines Kurztriebs abzüglich 

den Blattflächen, die von anderen Blättern überlagert werden und somit nicht mehr 

uneingeschränkt der Sonneneinstrahlung ausgesetzt sind (Projektions-

fläche = Gesamtblattfläche - Überlagerungsbereich). Von besonderem Interesse sind 

hier vor allem Taxa, die große Unterschiede zwischen der Blattfläche eines einzelnen 

Langtriebblattes und der Gesamtblattfläche eines Kurztriebes aufweisen. Zudem 

interessieren auch Taxa, die jährlich nur 1 Laubblatt pro Kurztrieb hervorbringen. Um 

überprüfen zu können, ob sich bei Taxa, die jährlich nur ein Laubblatt pro Kurztrieb 

hervorbringen, die Blattflächen der einzelnen Kurztriebe gegenseitig überlagern, 

werden dazu Langtriebabschnitte mit jeweils 6 Kurztrieben und der inserierenden 
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Belaubung untersucht. Die ermittelten Blatt- und Projektionsflächen entsprechen bei 

diesen Taxa demnach Werten von 6 Kurztriebblättern. 

 

Zur Ermittlung der Projektionsfläche wird von verschiedenen Taxa ein Kurztrieb 

geschnitten, auf die Spitze einer Präpariernadel aufgebracht und über einer weißen 

Folie mit Maßstabsbalken (zur späteren Kalibrierung) fotografiert. Kurztriebe, bei 

denen sich die Einzelblätter gegenseitig überlagern, werden aus vier 

Himmelsrichtungen (jeweils 90° Drehung) fotografiert. Der Kamerawinkel beträgt dabei 

60° (höchster Einstrahlungswinkel der Sonne in Mitteleuropa). Anschließend werden 

die Blätter der Kurztriebe kurztriebsweise eingescannt. Zur Ermittlung der 

Gesamtblattflächen werden sowohl die Fläche der eingescannten Blätter als auch die 

fotografierten Projektionsflächen mit dem Computerprogramm analySIS 3.2 Build 776 

ermittelt. Bei der Berechnung der Projektionsfläche werden nur die Lamina 

berücksichtigt.  

 

Bei der Untersuchung der Projektionsfläche interessiert vorrangig der abschließende 

Vergleich von der mittleren Projektionsfläche einer gesamten Kurztriebbelaubung mit 

der Blattfläche eines einzelnen Langtriebblattes. Hierbei interessiert, inwieweit sich die 

Projektionsfläche der gesamten Kurztriebbelaubung der Blattfläche des 

Langtriebblattes annähert. 
 

 

2.2.6  Blattanatomie 

Bei Taxa, die große Unterschiede zwischen der Blattfläche eines Langtriebblattes und 

der Gesamtblattfläche aller Kurztriebblätter zeigen, oder deren Projektionsfläche nicht 

der Summe der Kurztrieb-Blattfläche entspricht, wird die Blattanatomie mittels 

Mikrotomtechnik untersucht. Bei diesen Untersuchungen steht die Ausbildung des 

Palisadenparenchyms im Vordergrund, in dem in der Regel die meisten Chloroplasten 

mit entsprechend hohen Chlorophyllgehalten vorhanden sind. Ziel der 

Untersuchungen ist festzustellen, inwiefern anatomische Unterschiede bestehen, die 

möglicherweise produktionsbiologische Differenzen in der Photosyntheserate 

bedingen könnten. Von hohem Interesse ist dabei der Vergleich der Zelllängen, die 

Anzahl der Zellschichten des Palisadenparenchyms sowie der Packungsdichte des 

Schwammparenchyms bei Lang- und Kurztriebblättern. Diese Untersuchungen lassen 

Aussagen über den Blattcharakter (Sonnen- oder Schattenblatt) und über mögliche 
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Unterschiede in der Effizienz der Photosynthese zu. Die anatomischen 

Untersuchungen der Lang- und Kurztriebblätter erfolgt mittels Mikrotomtechnik (siehe 

2.4.). Die Schnittdicke liegt bei 12,5 µm. Die Proben hierzu wurden am 21.08.2007 

gesammelt. 
 

 

2.2.7  Messung des Chlorophyllgehalts 
Neben blattanatomischen Untersuchungen ist die Ermittlung des Chlorophyllgehaltes 

eine weitere Methode, um mögliche produktionsbiologische Differenzen zwischen 

Lang- und Kurztriebblättern aufzeigen zu können. Vorrangig interessieren hier 

besonderes solche Taxa, die große Unterschiede zwischen der Blattfläche eines 

einzelnen Langtriebblattes und der Gesamtblattfläche eines Kurztriebes aufweisen 

oder die jährlich nur 1 Laubblatt pro Kurztrieb hervorbringen. Bei der Untersuchung 

des Chlorophyllgehaltes interessiert vorrangig der abschließende Vergleich vom 

Gesamtchlorophyllgehalt einer gesamten Kurztriebbelaubung mit dem eines einzelnen 

Langtriebblattes. Hierbei interessiert, in welchem Verhältnis der Gesamt-

chlorophyllgehalt einer gesamten Kurztriebbelaubung zu dem Gesamtchloro-

phyllgehalt eines Langtriebblattes steht. 

 

Die Proben stammen dabei von Solitären, von mehr oder weniger gleich exponierten 

Standorten. Hierbei handelt es sich um dieselben Individuen, an denen bereits die 

Untersuchungen der Blätter und Triebe vorgenommen wurden. Die anatomischen 

Untersuchungen mittels Mikrotomtechnik eignen sich nicht, um Unterschiede im 

Gesamtchlorophyllgehalt zu untersuchen. Da bei den Angiospermen-Gehölzen ein 

Langtriebblatt in seiner Funktion durch die Blattfläche eines gesamten Kurztriebes 

ersetzt wird, wird bei diesen Taxa auch der Gesamtchlorophyllgehalt eines 

Langtriebblattes mit dem aller Blätter eines Kurztriebes verglichen. Bei einem Taxon 

wird zur statistischen Absicherung die Untersuchung 5 Mal durchgeführt. Es wird nur 

der Chlorophyllgehalt der Lamina ermittelt, Blattgrund und Petiolus werden nicht 

berücksichtigt. Die Proben hierzu wurden am 09.06.2007 gesammelt. 

 

Die Blätter werden zunächst mittels flüssigem Stickstoff schockgefroren und unter 

Zugabe von Flusssand (Körnung 0,063 mm) fein gemörsert. Die Menge des 

benötigten Flusssandes variiert je nach Blattgröße und Sklerifizierungsgrad. Die 

gemörserten Blätter werden zusammen mit dem Flusssand in einem 
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Zentrifugenröhrchen (SARSTEDT, 14 ml) mit Aceton vermengt. Aceton ist als 

Lösungsmittel notwendig, um das Chlorophyll vollständig aus den Blattfragmenten zu 

extrahieren. Die Röhrchen werden in Aluminiumfolie einwickelt und für 72 h auf einem 

Wipptisch im Kühlschrank bei 4°C solange aufbewahrt, bis sich der Bodensatz 

(gemörserte Blättern und Flusssand) gräulich färbt. So kann sichergestellt werden, 

dass das Chlorophyll nun annähernd vollständig im Aceton gelöst ist. Im Anschluss 

werden Zelltrümmer und Flusssand abzentrifugiert (EPPENDORF CENTRIFUGE 5810R, 

5 min bei 5000U/min). Der Überstand wird abpipettiert und in ein neues 

Zentrifugenröhrchen überführt und mit Aceton auf ein Gesamtvolumen von 14 ml 

aufgefüllt. Für die photometrische Bestimmung der Chlorophyllkonzentration werden 

davon 0,1 ml in eine Kristallglasküvette abpipettiert und mit Aceton auf ein 

Gesamtvolumen von 1 ml aufgefüllt.  Dieses Mischungsverhältnis von 1 : 10 muss bei 

der späteren Berechnung des Gesamtchlorophyllgehaltes berücksichtigt werden.  Die 

Messergebnisse müssen daher mit dem Faktor 10 multipliziert werden. Die Messung 

des Chlorophyllgehalts erfolgt mit dem Photometer BIORAD SMARTSPECTM 3000. Der 

Gesamtchlorophyllgehalt wird bei einer Wellenlänge von 652 nm bestimmt und wie 

folgt berechnet (ARNON 1949):  
 

Chl a + b = 27,8 · E652 [µg · ml-1] · 10 
 

Die Berechnung des Gesamtchlorophyllgehaltes für das einzelne Langtriebblatt bzw. 

der gesamten Kurztriebbelaubung wird dann wie folgt berechnet: 
 

Chl/Blatt = µgChl/ml · 14 [ml Aceton] 
 
 
2.3  Fixierung des Pflanzenmaterials 
Das gesammelte Pflanzenmaterial wird unmittelbar nach der Entnahme für mind. 48 h 

in FAE (Formaldehyd + Alkohol + Essigsäure) fixiert und anschließend in 70%iges 

Ethanol überführt. 
 

100 ml FAE enthalten: 

• Ethanol (70%ig, vergällt) 90 ml 
• Formaldehyd (37%ig)  5 ml  
• Essigsäure (100%ig) 5 ml 
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2.4  Mikrotomtechnik 
Die Proben werden in FAE (nach GERLACH 1984 modifiziert) fixiert und in 70%iges 

Ethanol überführt. Die weitere Entwässerung und Überführung in HISTOWAX® (JUNG) 

erfolgt in einer aufsteigenden Butanolreihe im Wärmeschrank (MEMMERT UM 500) bei 

40°C. 

 

 
 

Die Objekte verbleiben jeweils mind. 24 h in den Lösungen. Nach dem Entwässern 

werden die Proben in ein Rillendeckelglas mit tert. Butanol als Intermedium und 

HISTOWAX® überführt und bei 63°C im Wärmeschrank (MEMMERT UM 500) gelagert. 

Nach 48 h werden die Deckel der Glasgefäße abgenommen, so dass das Butanol 

verdunsten kann (ca. 48 h). Die Weiterverarbeitung der zu untersuchenden Objekte 

erfolgt nach GERLACH (1984). 

 

Nach dem Einbetten in HISTOWAX® werden die Proben auf Holzblöckchen aufgeblockt 

und mit einem Rotationsmikrotom 2055 JUNG-AUTOCUT (LEICA) geschnitten. Die 

Schnitte werden auf zuvor mit Eiweißglycerin dünn bestrichene Objektträger 

aufgebracht. Später werden diese auf einer Wärmeplatte bei ca. 50 °C gestreckt. 

Danach erfolgt die staubfreie Trocknung für 24 h in einem Wärmeschrank 

(HERACEUS T 6060) bei 40°C. Im Anschluss daran werden die Schnitte mittels 

Astrablau-Safranin nach GERLACH (1984) gefärbt. Dazu werden die Schnitte zunächst 

in ROTICLEAR® (ROTH) von HISTOWAX® befreit und durchlaufen danach eine 

absteigende Alkoholreihe. Die sich anschließende Astrablau-Safranin-Färbung nach 

GERLACH 1984 (modifiziert) erfolgt in 4 Schritten: 

 

 

 

Lösung tert. Butanol 
[ml] 

Ethanol (96%) 
[ml] 

Aqua dest. 
[ml] 

I 
II 
III 
IV 
V 
VI 

20 
35 
55 

100 + Eosin 
100 
100 

50 
50 
45 
--- 
--- 
--- 

30 
15 
--- 
--- 
--- 
--- 



 Material und Methoden 14

I. Entfernung des Histowax® aus den Schnitten: 

• Roticlear® I     10 min 
• Roticlear® II     10 min 
• Roticlear®/Isopropanol abs.     5 min 
• Isopropanol abs.      5 min 

 

 

II. Absteigende Alkoholreihe: 

• Ethanol 96%ig      5 min 
• Ethanol 70%ig      2 min 
• Ethanol 50%ig      2 min 
• Aqua dest.       2 min 

 

 

III. Färben: 

• Astrablau                 5 min 
• Safranin        5 min 

 

 

IV. Differenzieren: 

• Aqua dest. + 3 ml HCl (5%ig)    nach Augenmaß ca. 30-40 sec. 
• Ethanol 70%ig    kurz spülen 
• Ethanol 96%ig      kurz spülen 
• Isopropanol abs.      2 min 
• Roticlear® I       5 min 
• Roticlear® II       5 min 
• Roticlear® III       5 min 

 

 

Durch das Differenzieren der zunächst überfärbten Schnitte werden diese auf den 

optimalen Färbegrad gebracht, indem das Astrablau und Safranin z. T. wieder aus den 

Schnitten herausgelöst wird. Im mikroskopischen Bild erscheinen später 

Cellulosewände blau, verholzte Strukturen und Zellkerne rot.  

 

Das Eindecken der Schnitte erfolgt mit ENTELLAN® NEU (MERCK KG). Nach dem 

Eindecken erfolgt eine erneute Trocknung in einem Wärmeschrank  

(MEMMERT UM 500) mit Abluft bei ca. 40°C. 
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2.5  Rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen  
Für die rasterelektromikroskopischen Untersuchungen werden die Proben nach 

Fixierung in FAE zur chemischen Entwässerung zunächst für 24 h in FDA 

(Formaldehyd-Dimethyl-Acetal) eingelegt. Die anschließende Trocknung erfolgt im 

Critical-Point Dryer CPD 030 (BALZERS). Das FDA dient dabei auch als Intermedium 

zur Überführung der Proben in den Critical-Point Dryer. Die Proben werden zunächst 

4 Mal mit flüssigem CO2 gespült, so dass das CO2 das FDA vollständig ersetzt. Nach 

24 h wird die Temperatur auf 42°C und der Druck auf 73 bar (Kritischer Punkt) erhöht. 

Das bis dahin flüssige CO2 geht nun in den gasförmigen Zustand über. Die 

anschließende Druckreduzierung darf nicht zu schnell erfolgen, da es ansonsten zum 

Bersten von Zellen bzw. der gesamten Proben kommen kann. Nach der Trocknung 

werden die Proben mit Leit-C nach GÖCKE (NEUBAUER-Chemikalien) auf 

Aluminiumblöckchen fixiert. Die trockene und staubfreie Aufbewahrung erfolgt im 

Exsikkator über Silicagel. 

 

Die Oberflächen der zu untersuchenden Proben werden im Sputtergerät SPUTTER 

COATER SCD 50 BAL-TEC (BALZERS) für 180 sec. mit Gold besputtert. Das verwendete 

Rasterelektronenmikroskop DSM 950 stammt von der Firma ZEISS, die digitalen 

Bildaufnahmen erfolgt mit der Software DIPS. 

 

 

2.6  Lichtmikroskopie, Digitalfotografie und Bildverarbeitung 
Die mikroskopischen Untersuchungen werden mit dem Mikroskop AXIOPLAN der Firma 

ZEISS durchgeführt. Mit Hilfe des Computerprogramms analySIS 3.2 Build 776 können 

die Aufnahmen der Digitalkamera OLYMPUS COLORVIEW (Soft Imaging Systems) 

entsprechend bearbeitet und Teilaufnahmen zu größeren Übersichtsbildern 

zusammengesetzt werden. An den Bildern werden ansonsten keine inhaltlichen 

Veränderungen vorgenommen. Schemazeichnungen werden mit CORELDRAW 12 und 

mit PHOTOSHOP 7.0 erstellt. Die Fotodokumentation erfolgte mit den Digitalkameras 

CANON POWER SHOT 2 IS und NIKON COOLPIX 900. 
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3  Ergebnisse der Gehölz-Untersuchungen 
3.1  Ergebnisse Angiospermen-Untersuchungen 
3.1.1  Belaubungszustand und Triebdifferenzierung  
Um eine Korrelation zwischen Belaubungszustand und Triebdifferenzierung 

feststellen zu können, wurden in Botanischen Gärten 719 Angiospermen-Taxa im 

Freiland untersucht (Anhang Tab. A). Davon waren 602 Taxa saisonal kahl, 117 

immergrün. Die saisonal kahlen Taxa zeigen bis auf wenige Ausnahmen (<1%) eine 

deutliche Triebdifferenzierung. Der Großteil der immergrünen Taxa (89%) ist nicht 

triebdifferenziert. Saisonalität ist bei Angiospermen-Gehölzen demnach grundsätzlich 

eng mit einer Triebdifferenzierung korreliert. 

 

Die Häufigkeitsverteilung der Trieblängen diesjähriger Zuwächse zeigt, dass bei 

zahlreichen triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen (Abb. 3-6) zwischen Lang- 

und Kurztrieben gelegentlich Zwischenformen ausgebildet sind. Bei Cercidiphyllum 

und Tetracentron ist der Dimorphismus im Sprosssystem so ausgeprägt, dass diese 

Zwischenformen vollständig fehlen. 

 
 
3.1.2  Längenunterschiede zwischen Kurz- und Langtrieben  
Die Längenunterschiede zwischen Kurz- und Langtrieben variieren stark mit Werten 

von 1 : 6 bis 1 : 285 (Tab. 3). Die auffälligsten Differenzen zeigen Cercidiphyllum 

japonicum mit 1 : 285 und Tetracentron sinense mit 1 : 170. Beide Taxa weisen 

ausschließlich extrem schwach geförderte Kurztriebe auf, an denen jährlich nur 

einziges Laubblatt inseriert. 

 
 
3.1.3  Vergleich der jährlichen Investitionen in die Astmasse zwischen 

Kurz- und Langtrieben 
Die Unterschiede für die jährlichen Investitionen in die Astmasse (Trockengewicht) 

zwischen Kurz- und Langtrieben sind im juvenilen Entwicklungsstadium besonders 

markant (Tab 4). Diese variieren interspezifisch stark mit Werten von 1 : 19 bis 

1 : 858. Die größte Differenz zeigt Cercidiphyllum japonicum mit 1 : 858.  
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 Abb. 3: Sprosssysteme der untersuchten Angiospermen-Gehölze I; diesjähriger Zuwachs an einem 

5 Jahre alten Sprossabschnitt; A: Acer buergerianum, sk, triebdifferenziert; B: Acer campestre, sk, 
triebdifferenziert; C: Acer cinnamomifolium, i, nicht  triebdifferenziert; D: Acer griseum, sk, triebdif-
ferenziert; E: Acer mono, sk, triebdifferenziert; F: Acer monspessulanum, sk, triebdifferenziert; 
G: Acer negundo, sk, triebdifferenziert;  H: Acer palmatum, sk, triebdifferenziert; I: Acer platanoides, 
sk, triebdifferenziert; J: Acer pseudoplatanus, sk, triebdifferenziert. 
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 Abb. 4: Sprosssysteme der untersuchten Angiospermen-Gehölze II; diesjähriger Zuwachs an 

einem 5 Jahre alten Sprossabschnitt; A: Acer saccharinum, sk, triebdifferenziert; B: Acer 
saccharum ssp. leucoderme, sk, triebdifferenziert; C: Acer sempervirens, i, triebdifferenziert; 
D: Cercidiphyllum japonicum, sk, triebdifferenziert; E: Nothofagus antarctica, sk, triebdifferenziert; 
F: Nothofagus betuloides, i, nicht triebdifferenziert; G: Nothofagus cunninghamii, i, nicht 
triebdifferenziert; H: Nothofagus dombeyi, i, triebdifferenziert; I: Nothofagus fusca, i, nicht 
triebdifferenziert; J: Nothofagus obliqua, sk, triebdifferenziert. 
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 Abb. 5: Sprosssysteme der untersuchten Angiospermen-Gehölze III; diesjähriger Zuwachs an einem 

5 Jahre alten Sprossabschnitt; A: Prunus avium, sk, triebdifferenziert; B: Prunus laurocerasus, i, 
nicht triebdifferenziert; C: Prunus lusitanica, i, nicht triebdifferenziert; D: Prunus mahaleb, sk, 
triebdifferenziert; E: Quercus cerris, sk, triebdifferenziert; F: Quercus coccifera, i, nicht 
triebdifferenziert; G: Quercus frainetto, sk, triebdifferenziert; H: Quercus glauca, i, nicht 
triebdifferenziert; I: Quercus ilex, i, nicht triebdifferenziert; J: Quercus lebani, sk, triebdifferenziert. 
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Abb. 6: Sprosssysteme der untersuchten Angiospermen-Gehölze IV; diesjähriger Zuwachs an 
einem 5 Jahre alten Sprossabschnitt; A: Quercus myrsinifolia, i, nicht triebdifferenziert; B: Quercus 
palustris, sk, triebdifferenziert; C: Quercus phellos, sk, triebdifferenziert; D: Quercus phillyreoides, i, 
nicht triebdifferenziert; E: Quercus pontica, sk, nicht triebdifferenziert; F: Quercus robur, sk, 
triebdifferenziert, G: Quercus suber, i, nicht triebdifferenziert, H: Tetracentron sinense, sk, 
triebdifferenziert. 
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3.1.4  Entwicklungsverlauf des Sprosssystems  
Die Triebdifferenzierung ist u. a. ein altersabhängiges Phänomen. Im frühen 

juvenilen Stadium des Individuums dominieren stark geförderte Langtriebe (Abb. 7A). 

Im mittleren Stadium der Kronenentwicklung ist die Differenzierung in Lang- und 

Kurztriebe vollständig ausgeprägt, hier sind Kurztriebe deutlich zahlreicher als 

Langtriebe, (Abb. 7B). Bei Altersformen ist die Triebdifferenzierung nicht mehr 

erkennbar. Alle neue Zuwächse sind kurztriebartig ausgebildet (Abb. 7C). 

 
 

 
 
 
3.1.5  Blattanzahl und Einzelblattflächen von Langtrieb- und Kurztrieb-

blättern 
An Lang- und Kurztrieben inserieren in der Regel mehrere Laubblätter, einblättrige 

Kurztriebe wie bei Cercidiphyllum und Tetracentron sind Ausnahmefälle (Tab. 5A). 

Die Langtriebblätter sind in der Regel deutlich größer als die Kurztriebblätter. 

Flächengleiche Lang- und Kurztriebblätter wie bei Cercidiphyllum und Tetracentron 

sind die Ausnahme. Das Verhältnis zwischen den Blattflächen von Kurz- zu 

Langtriebblättern variiert mit Werten zwischen 1 : 1 bis 1 : 5,5 (Tab. 6).  

 

 
Abb. 7: Entwicklungsverlauf des Sprosssystems von 
Acer platanoides dargestellt anhand diesjähriger 
Zuwächse an einem 5-jährigen Triebabschnitt; A: 5-
jähriges Individuum, deutlich mehr stark geförderte 
Langtriebe als Kurztriebe, keine eindeutige Triebdiffe-
renzierung erkennbar; B: Ca. 25-jähriges Individuum, 
deutlich mehr Kurztriebe als Langtriebe, Differen-
zierung in Lang und Kurztriebe vollständig ausge-
prägt; C: Ca. 150-jähriges Individuum, alle Triebe 
kurztriebartig, keine Triebdifferenzierung mehr er-
kennbar. 
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3.1.6  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Langtriebblatt und                   
-fläche  

Die jährliche Investitionen in die Astmasse (Trockengewicht) pro Langtriebblatt 

variiert mit Werten zwischen 0,014 und 0,544 g stark. Die Werte pro cm² Blattfläche 

hingegen zeigen sich mit Werten zwischen 0,001 und 0,005 g recht homogen. 

Cercidiphyllum japonicum liegt mit 0,0009 g pro cm² Langtriebblattfläche deutlich 

unter diesen Werten (Tab. 7).  

 
 
3.1.7  Jährlichen Investitionen in die Astmasse pro Kurztriebblatt und              

-fläche 
Die jährlichen Investitionen in die Astmasse (Trockengewicht) pro Kurztriebblatt 

variiert mit Werten zwischen 0,0004 und 0,055 g stark. Die Werte pro 

cm² Kurztriebblattfläche zeigen mit 0,0001-0,0007 g nur geringe Schwankungen. 

Cercidiphyllum japonicum mit 0,00009 g pro cm² Kurztriebblattfläche liegt deutlich 

unter diesen Werten (Tab. 8).  

 

 
3.1.8  Jährlichen Investitionen in die Astmasse pro Einzelblatt und -fläche 

nicht triebdifferenzierter Taxa 
Die jährliche Investition in die Astmasse pro Einzelblatt bei nicht triebdifferenzierten 

Individuen variieren wegen der unterschiedlichen Blattgrößen und Anzahlen 

(Tab. 5B) mit Werten von 0,002-0,294 g stark. Bezieht man die jährlichen 

Investitionen in die Astmasse auf 1 cm² Blattfläche, so zeigen die Werte hierfür nur 

geringe Unterschiede von 0,001-0,006 g (Tab. 9).  

 
 
3.1.9  Vergleich der jährlichen Investition in die Astmasse pro 1 cm² Kurz-

triebblattfläche gegenüber 1 cm² Langtriebblattfläche bei trieb-
differenzierten Angiospermen-Gehölzen 

Im Vergleich zu den Langtrieben wird die jährliche Belaubung an den Kurztrieben mit 

wesentlich geringeren jährlichen Investitionen in die Astmasse hervorgebracht. Bei 

Kurztrieben liegen die Einsparungen für die jährlichen Investitionen in die Astmasse 
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pro 1 cm² Blattfläche zwischen 60 und 96,7% gegenüber den jährlichen Investitionen 

in die Astmasse pro 1 cm² Langtriebblatt (Tab. 10).  

 
 
3.1.10  Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der Gesamtblatt-

fläche eines Kurztriebes bei triebdifferenzierten Angiospermen-
Gehölzen 

Die Fläche eines einzelnen Langtriebblattes entspricht annähernd der Fläche aller 

Blätter eines gesamten Kurztriebes. Bei über 70 % der untersuchten Individuen liegt 

das Verhältnis eines Langtriebblattes zur Gesamtfläche aller Blätter eines 

Kurztriebes zwischen 1 : 0,5 und 1 : 1,5. In Einzelfällen treten Extremwerte von 

1 : 0,3 bzw. 1 : 2,5 auf (Tab. 11). Um zu prüfen, ob diese Berechnung auf Grundlage 

der gemittelten Blattflächen verwertbar ist, wurde dieselbe Berechnung exemplarisch 

für einige Taxa mit den tatsächlich gemessenen Werten einzelner Kurztriebe 

durchgeführt. Diese Werte stimmen mit denen der Mittelwerte überein (Tab. 12 A, B). 

 

Bei den untersuchten Individuen inserieren in der Regel an den Kurztrieben mehrere 

Blätter. Die Blattanzahl ist dabei umgekehrt proportional zur Blattfläche des 

Einzelblattes. Wenn die Fläche des Einzelblattes groß ist, ist die Anzahl der Blätter 

pro Kurztrieb gering, bzw. ist die Fläche des Einzelblattes umso kleiner, je mehr 

Blätter am Kurztrieb inserieren.  Dies trifft auch dann zu, wenn der Kurztrieb nur ein 

einziges Laubblatt hervorbringt, die Fläche des Kurztriebblattes entspricht dann der 

Fläche eines Langtriebblattes (vgl. Cercidiphyllum und Tetracentron). 

 
 
3.1.11  Projektionsflächen 
Bei Individuen, bei denen die Gesamtblattfläche eines Kurztriebs zusammen + der 

Blattfläche eines einzelnen Langtriebblattes entspricht, überlagern sich die 

Blattflächen der einzelnen Kurztriebblätter nicht oder nur wenig. So entspricht hier 

die Projektionsfläche annähernd der tatsächlichen Blattfläche (Tab. 13A). 

 

Cercidiphyllum und Tetracentron stellen Sonderfälle dar, bei denen an den 

Kurztrieben jährlich nur je ein Blatt hervorgebracht wird. Bei den untersuchten 
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Individuen überlagern sich die Blätter der aufeinanderfolgenden Kurztriebe 

deswegen nicht stärker, als die Langtriebblätter, die sie ersetzen. (Tab. 13A).  

 

Bei Individuen, bei denen die gesamte Blattfläche eines Kurztriebes zusammen 

deutlich größer ist als die eines einzelnen Langtriebblattes, verdecken sich die 

Kurztriebblätter gegenseitig z. T. stark. Die Projektionsfläche und die damit 

photosynthetisch wirksame Fläche nähert sich jedoch wiederum stark der Fläche des 

Langtriebblattes an (Tab. 13B).  

 
 
3.1.12  Blattanatomie 
Die meisten untersuchten Taxa lassen keine auffälligen anatomischen Unterschiede 

im Blattaufbau zwischen Lang- und Kurztriebblättern erkennen (Abb. 8, 9). Der 

Großteil zeigt sowohl im Kurz- als auch im Langtriebblatt ein zweischichtiges 

Palisadenparenchym mit annähernd gleich großen Zellen. Demzufolge kommen 

Sonnen- und Schattenblätter sowohl an Lang- als auch an Kurztrieben vor. Lediglich 

Prunus avium weist im Kurztriebblatt ein einschichtiges und im Langtriebblatt ein 

zweischichtiges Palisadenparenchym auf (Abb. 9 A, B). Somit entspricht das 

Langtriebblatt hier eher einem Sonnenblatt und das Kurztriebblatt eher einem 

Schattenblatt.  

 
 
3.1.13  Chlorophyllgehalt 
Bei Angiospermen-Gehölzen entspricht die Blattfläche eines gesamten Kurztriebes 

annähernd der Blattfläche eines einzelnen Langtriebblattes. Um eventuelle 

produktionsbiologische Unterschiede aufzeigen zu können, wurde der Gesamt-

chlorophyllgehalt der Belaubung eines gesamten Kurztriebes sowie der eines 

Langtriebblattes ermittelt (Tab. 14 A). Von besonderem Interesse sind hier die Taxa, 

deren gesamte Kurztriebblattfläche deutlich über der eines einzigen Langtriebblattes 

liegt. Die Untersuchungen wurden bei Acer campestre 5 Mal durchgeführt. Die 

Untersuchungsergebnisse zeigen, dass der Gesamtchlorophyllgehalt einer gesamten 

Kurztriebbelaubung annähernd der Gesamtchlorophyllmenge eines einzelnen 

Langtriebblattes entspricht (Tab. 14B).  
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Abb. 8: Blattquerschnitte ausgewählter untersuchter Angiospermen-Gehölze I; A, C, E 
Kurztriebblätter; B, D, F Langtriebblätter. A, B: Acer campestre; Palisadenparenchym (Pp) 
überwiegend einschichtig, Schwammparenchym (Sp) mit kleinen Interzellularräumen; C, D: 
Cercidiphyllum japonicum; Palisadenparenchym einschichtig, Schwammparenchym mit z. T. großen 
Interzellularräumen; E, F: Nothofagus obliqua; Palisadenparenchym überwiegend einschichtig, 
Schwammparenchym mit kleinen Interzellularräumen. 
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Abb. 9: Blattquerschnitte ausgewählter untersuchter Angiospermen-Gehölze II; A, C, E 
Kurztriebblätter; B, D, F Langtriebblätter; A, B: Prunus avium; Palisadenparenchym (Pp) einschichtig, 
Schwammparenchym (Sp) mit kleinen Interzellularräumen; C, D: Quercus robur; Palisadenparenchym 
zweischichtig, Schwammparenchym mit z. T. großen Interzellularräumen; E, F: Tetracentron sinense; 
Palisadenparenchym einschichtig, Schwammparenchym mit z. T. großen Interzellularräumen.  
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3.1.14  Triebabwurf Quercus robur 
Bei einigen saisonal kahlen Vertretern von Populus, Prunus und Quercus erfolgt am 

Ende einer Vegetationsperiode ein Triebabwurf. Dieser wurde bei Quercus robur 

näher untersucht. Der Triebabwurf erfolgt hier im Frühherbst und erfasst lediglich 

einen geringen Anteil der Seitentriebe. Die abgeworfenen Triebe sind meist zwischen 

2 und 3 Vegetationsperioden alt (Abb. 10A).  

 

Unter der Triebbasis des Seitentriebes ist proximal unmittelbar an der 

Abstammungsachse eine ringförmige Furche ausgebildet. Diese entspricht funktional 

einer Sollbruchstelle, an der der spätere Abwurf erfolgt (Abb. 10B). Die durch den 

Triebabwurf entstandenen Narben sind rund und konkav und zeigen eine glatte 

Trennungslinie (Abb. 10C). Die Trennungslinie an den abgeworfen Trieben ist dazu 

passend konvex mit einer ebenfalls glatten Trennungslinie (Abb. 10D). Die 

Zellverbände im Bereich der Trennungslinie sind sowohl an der Abstammungsachse 

als auch an den abgeworfenen Trieben kaum zerstört.  

 

Im Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf Höhe einer Triebnarbe ist 

deutlich zu erkennen, dass die Trennungslinie unmittelbar an der 

Abstammungsachse verläuft (Abb. 11). Im Bereich der Narbe sind deutliche 

Veränderungen in den Zellstrukturen in Form eines 3-4 Zellreihen mächtigen, 

parenchymatischen, cellulosereichen und ligninarmen Gewebes (blau) erkennbar. 

 

Die Längsschnitte durch einen abgeworfenen Seitentrieb zeigen basal eine mehr 

oder weniger glatte Trennungslinie. Die Gewebe im Bereich der Trennungszone sind 

nur geringfügig zerstört und lassen keine Veränderungen in den Zellen bzw. 

Zellstrukturen erkennen (Abb.12). 

 

Im Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf Höhe eines inserierenden 

Seitentriebs ist im Bereich der späteren Trennungslinie ein cellulosereiches, 

ligninarmes Parenchym (Abb. 13) ausgebildet (blau). Dieses unterbricht den 

Xylemkörper im Übergangsbereich Abstammungsachse/Seitentrieb. Das Xylem aus 

dem Zentralzylinder der Abstammungsachse hat daher keinen direkten Anschluss an 

das Xylem des Seitentriebs. Der Querschnitt durch eine Abstammungsachse auf 

Höhe eines inserierenden Seitentriebs zeigt im Bereich der späteren Trennungszone 
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einen Gewebeverband, wie man ihn im terminalen Bereich des Triebes proximal des 

Vegetationspunktes erwarten würde (Abb. 14). Der Xylemkörper wird unregelmäßig 

von cellulosereichem, ligninarmem Parenchym mehr oder weniger stark 

durchbrochen. Die Gewebe in diesem Bereich sind wenig ausdifferenziert.  

 
Der Stofftransport durch das Xylem in und aus dem Seitentrieb erfolgt in diesem 

Bereich aufgrund der unterbrochenen Leitbahnen nicht ungehindert. Die wenig 

ausdifferenzierten Zellen sind durch zahlreiche Tüpfel untereinander symplastisch 

verbunden (Abb. 15) und ermöglichen so den Durchfluss.  

 

 
 
 
 
 

Abb. 10: Trennungszonen bei Quercus robur; A: Abgeworfener Seitentrieb, Alter: 3 
Vegetationsperioden; B: Triebbasis (TBS) des Seitentriebs (ST); proximal von ringförmiger Furche 
umgeben, stellt Sollbruchstelle (SBS) dar; C: Triebnarbe (TRN) an Abstammungsachse; zeigt glatte 
Trennungslinie; D: Trennungszone am abgeworfenen Seitentrieb; Trennungszone glatt. 
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 Abb. 11: Quercus robur, Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf Höhe einer Triebnarbe; im 

Bereich der Triebnarbe sind deutliche Veränderungen in der Gewebestruktur erkennbar, hier 
Xylemkörper durch cellulosereiches, ligninarmes Parenchym unterbrochen; kaum Festigungselemente 
vorhanden. 
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 Abb. 12: Quercus robur, Querschnitt durch basalen Bereich eines abgeworfenen Seitentriebes; 

Trennungslinie an der Triebbasis glatt; keine Veränderungen im Gewebe erkennbar. 
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Abb. 13: Quercus robur, Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf Höhe eines inserierenden 
Seitentriebs; im Bereich der späteren Trennungslinie ist ein stark cellulosereiches, ligninarmes, wenig 
ausdifferenziertes Parenchym ausgebildet; Xylemkörper im Übergangsbereich Abstammungs-
achse/Seitentrieb von diesem Parenchym durchbrochen; dort befinden sich kaum Festigungs-
elemente. 
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 Abb. 14: Quercus robur, Querschnitt durch einen Seitentrieb im Bereich der späteren 

Abszissionszone; Xylemkörper wird mehr oder weniger stark vom Mark durchbrochen; Mark und 
Phloem zeigen geringe Anteile an Festigungselementen; Gewebe ist generell wenig 
ausdifferenziert. 
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Abb. 15: Quercus robur, Zelleverband im Übergangsbereich Abstammungsachse/Seitentrieb, in dem 
die spätere Abszission des Seitentriebes erfolgt; die cellullosereichen, ligninarmen Zellen sind wenig 
ausdifferenziert und stehen durch zahlreiche große Tüpfel untereinander symplastisch in Verbindung. 
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Tab. 3:  Längenunterschiede zwischen Kurz- und Langtrieben bei Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung Ø Trieblänge [mm] Verhältnis 
KT : LT KT  LT  

Acer buergerianum  sk 10,0 341,7       1 :   34,2 
Acer campestre  sk 10,7 276,4       1 :   25,8 
Acer griseum   sk 7,6 153,2       1 :   20,2 
Acer mono   sk 27,2 567,0       1 :   20,8 
Acer monspessulanum  sk 9,4 209,7       1 :   22,3 
Acer negundo  sk 40,5 310,6       1 :     7,0 
Acer palmatum   sk 10,4 388,4       1 :   37,3 
Acer platanoides  sk 11,7 318,1       1 :   27,2 
Acer pseudoplatanus  sk 16,3 298,4       1 :   18,3 
Acer saccharinum   sk 12,9 456,7       1 :   35,4 
Acer saccharum  ssp. leucoderme   sk 10,9 455,4       1 :   41,8 
Acer sempervirens   i 8,0 102,1       1 :   13,0 
Cercidiphyllum japonicum  sk 0,9 256,9       1 : 285,0 
Nothofagus antarctica   sk 23,7 216,0       1 :     9,1 
Nothofagus dombeyi  i 31,2 274,3       1 :     8,8 
Nothofagus obliqua   sk 8,5 262,7       1 :   30,9 
Prunus avium  sk 8,6 221,7       1 :   25,8 
Prunus mahaleb  sk 4,0 159,5       1 :   39,9 
Quercus cerris  sk 15,6 137,3       1 :     8,8 
Quercus frainetto   sk 22,7 128,2       1 :     5,6 
Quercus libani    sk 15,2 241,5       1 :   15,9 
Quercus palustris sk 17,1 134,4       1 :     7,9 
Quercus phellos    sk 12,1 189,8       1 :   15,7 
Quercus robur    sk 12,8 270,2       1 :   21,0 
Tetracentron sinense  sk 0,9 161,4       1 : 170,2 

 
 
 
 
 
Tab. 4:  Vergleich der jährlichen Investitionen in die Astmasse zwischen Kurz- und 

Langtrieben bei Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung 
Ø jährliche Investition in die 

Astmasse [g] Verhältnis 
KT : LT 

KT LT 
Acer buergerianum    sk 0,010 0,771       1 :   77,1 
Acer campestre   sk 0,025 1,390       1 :   55,6 
Acer griseum  sk 0,017 0,509       1 :   30,0 
Acer mono    sk 0,028 5,385       1 : 192,3 
Acer monspessulanum  sk 0,017 0,888       1 :   52,2 
Acer negundo   sk 0,045 1,412       1 :   31,2 
Acer palmatum  sk 0,007 0,777       1 : 111,0 
Acer platanoides    sk 0,184 3,569       1 :   19,0 
Acer pseudoplatanus     sk 0,067 2,298       1 :   34,3 
Acer saccharinum     sk 0,026 3,162       1 : 121,6 
Acer saccharum  ssp. leucoderme  sk 0,032 5,437       1 : 169,9 
Acer sempervirens     i 0,004 0,122       1 :   31,0 
Cercidiphyllum japonicum  sk 0,0004 0,343       1 : 858,0 
Nothofagus antarctica    sk 0,020 0,369       1 :   18,5 
Nothofagus dombeyi  i 0,010 0,307       1 :   31,9 
Nothofagus obliqua     sk 0,006 0,287       1 :   47,8 
Prunus avium     sk 0,050 1,054       1 :   21,1 
Prunus mahaleb  sk 0,004 0,349       1 :   87,3 
Quercus cerris   sk 0,023 0,731       1 :   31,8 
Quercus frainetto  sk 0,050 1,005       1 :   20,2 
Quercus libani    sk 0,023 0,888       1 :   38,6 
Quercus palustris  sk 0,029 0,726       1 :   25,0 
Quercus phellos    sk 0,016 0,506       1 :   31,6 
Quercus robur   sk 0,029 2,109       1 :   73,0 
Tetracentron sinense  sk 0,004 0,368       1 :   86,6 
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Tab. 5A: Blattanzahl pro Trieb bei triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung Blattanzahl pro Trieb [Stck.] 
 LT  KT  

Acer buergerianum  sk 19,4 3,6 
Acer campestre  sk 11,3 3,9 
Acer griseum   sk   6,1 2,1 
Acer mono   sk 15,6 3,2 
Acer monspessulanum  sk 11,8 3,9 
Acer negundo  sk 11,6 5,9 
Acer palmatum   sk 12,3 2,4 
Acer platanoides  sk 11,0 6,5 
Acer pseudoplatanus  sk   9,7 4,2 
Acer saccharinum   sk 22,7 4,9 
Acer saccharum  ssp. leucoderme   sk 10,0 3,8 
Acer sempervirens   i   8,9 2,7 
Cercidiphyllum japonicum  sk   8,5 1,0 
Nothofagus antarctica   sk 18,3 5,6 
Nothofagus dombeyi  i 19,6 6,0 
Nothofagus obliqua   sk 14,3 2,5 
Prunus avium  sk 11,2 4,8 
Prunus mahaleb  sk 13,4 2,6 
Quercus cerris  sk   9,9 3,4 
Quercus frainetto   sk   7,5 3,0 
Quercus libani    sk 12,2 3,4 
Quercus palustris sk 9,8 3,7 
Quercus phellos    sk 13,7 4,0 
Quercus robur    sk 14,5 5,6 
Tetracentron sinense  sk   5,6 1,0 

 
 
 
 
Tab. 5B: Blattanzahl pro Trieb und Blattfläche eines Einzelblattes bei nicht 

triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

Taxa Belaubung Blattanzahl pro Trieb 
[Stck.] 

Blattfläche 
Einzelblatt [cm²] 

Acer cinnamomifolium i   8,1 28,355 
Nothofagus betuloides i   7,5    1,773 
Nothofagus cunninghamii   i 12,0     0,601 
Nothofagus fusca   i   5,1     0,845 
Prunus laurocerasus   i   8,5   43,933 
Prunus lusitanica  i   6,7   25,907 
Quercus coccifera  i   5,6     5,619 
Quercus glauca  i   8,7   16,799 
Quercus ilex   i   8,3   12,830 
Quercus myrsinifolia  i   9,9   12,204 
Quercus phillyreoides  i   6,3     7,314 
Quercus pontica  sk   8,9 209,500 
Quercus suber  i   7,5     4,774 
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Tab. 6: Vergleich der Blattflächen von Kurz- und Langtriebblättern bei Angiospermen-
Gehölzen 
i = immergrün; KTB = Kurztriebblatt; LTB = Langtriebblatt; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung Ø Blattfläche [cm²] Verhältnis 
KTB : LTB KTB LTB 

Acer buergerianum   sk 9,595 22,214         1 : 2,3 
Acer campestre  sk 16,412 38,029         1 : 2,3 
Acer griseum    sk 16,962 31,503         1 : 1,9 
Acer mono     sk 27,230 83,225         1 : 3,1 
Acer monspessulanum   sk 8,234 17,348         1 : 2,1 
Acer negundo sk 39,643 107,201         1 : 2,7 
Acer palmatum   sk 11,342 26,726         1 : 2,4 
Acer platanoides   sk 51,269 177,900         1 : 3,5 
Acer pseudoplatanus    sk 49,451 118,748         1 : 2,4 
Acer saccharinum   sk 15,602 53,552         1 : 3,4 
Acer saccharum  ssp. leucoderme   sk 42,277 166,121         1 : 3,9 
Acer sempervirens i 1,903 5,233         1 : 2,7 
Cercidiphyllum japonicum  sk 44,239 44,356         1 : 1,0 
Nothofagus antarctica   sk 1,300 2,900         1 : 2,2 
Nothofagus dombeyi   i 2,153 5,079         1 : 2,4 
Nothofagus obliqua    sk 2,833 9,767         1 : 3,4 
Prunus avium   sk 18,832 61,151         1 : 3,2 
Prunus mahaleb   sk 3,500 10,300         1 : 2,9 
Quercus cerris  sk 14,161 34,684         1 : 2,4 
Quercus frainetto  sk 37,966 87,169         1 : 2,3 
Quercus libani   sk 9,166 26,166         1 : 2,9 
Quercus palustris  sk 20,528 50,481         1 : 2,5 
Quercus phellos    sk 6,002 15,952         1 : 2,7 
Quercus robur    sk 10,612 58,754         1 : 5,5 
Tetracentron sinense  sk 40,59 52,429         1 : 1,3 

 
 
 
 
Tab. 7:  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Langtriebblatt und -fläche bei 

Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; sk = saisonal kahl.  

 

Taxa Belaubung 
jährliche Investitionen in die Astmasse

pro Einzelblatt  
[g] 

pro cm² 
[g] 

Acer buergerianum.   sk 0,040 0,002 
Acer campestre   sk 0,123 0,003 
Acer griseum    sk 0,085 0,003 
Acer mono     sk 0,345 0,004 
Acer monspessulanum    sk 0,075 0,004 
Acer negundo  sk 0,121 0,001 
Acer palmatum  sk 0,063 0,002 
Acer platanoides   sk 0,326 0,0002 
Acer pseudoplatanus     sk 0,237 0,002 
Acer saccharinum     sk 0,059 0,003 
Acer saccharum  ssp. leucoderme    sk 0,544 0,003 
Acer sempervirens     i 0,014 0,003 
Cercidiphyllum japonicum   sk 0,040 0,0009 
Nothofagus antarctica  sk 0,020 0,007 
Nothofagus dombeyi  i 0,016 0,003 
Nothofagus obliqua    sk 0,020 0,002 
Prunus avium     sk 0,094 0,002 
Prunus mahaleb    sk 0,029 0,003 
Quercus cerris   sk 0,074 0,002 
Quercus frainetto sk 0,135 0,002 
Quercus libani   sk 0,073 0,003 
Quercus palustris  sk 0,074 0,001 
Quercus phellos    sk 0,037 0,002 
Quercus robur    sk 0,145 0,002 
Tetracentron sinense  sk 0,065 0,001 
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Tab. 8:  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Kurztriebblatt und -fläche bei 
Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa  Belaubung 
jährliche Investitionen in die Astmasse

pro Einzelblatt  
[g] 

pro cm² 
[g] 

Acer buergerianum    sk 0,003 0,0003 
Acer campestre    sk 0,006 0,0004 
Acer griseum    sk 0,009 0,0005 
Acer mono     sk 0,009 0,0003 
Acer monspessulanum    sk 0,004 0,0005 
Acer negundo   sk 0,008 0,0002 
Acer palmatum  sk 0,003 0,0003 
Acer platanoides   sk 0,055 0,0002 
Acer pseudoplatanus    sk 0,016 0,0003 
Acer saccharinum     sk 0,005 0,0003 
Acer saccharum  ssp. leucoderme  sk 0,008 0,0002 
Acer sempervirens    i 0,001 0,0008 
Cercidiphyllum japonicum  sk 0,0004 0,00009 
Nothofagus antarctica   sk 0,004 0,0003 
Nothofagus dombeyi  i 0,002 0,0001 
Nothofagus obliqua   sk 0,002 0,0008 
Prunus avium    sk 0,010 0,0005 
Prunus mahaleb    sk 0,002 0,0004 
Quercus cerris   sk 0,007 0,0004 
Quercus frainetto  sk 0,016 0,0004 
Quercus libani   sk 0,007 0,0007 
Quercus palustris  sk 0,008 0,0003 
Quercus phellos  sk 0,004 0,0007 
Quercus robur   sk 0,005 0,0005 
Tetracentron sinense   sk 0,004 0,0001 

 
 
 
Tab. 9: Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Einzelblatt und -fläche bei nicht 

triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa  Belaubung 
jährliche Investitionen in die Astmasse

pro Einzelblatt 
[g] 

pro cm² 
[g] 

Acer cinnamomifolium i 0,023 0,006 
Nothofagus betuloides i 0,004 0,002 
Nothofagus cunninghamii   i 0,002 0,004 
Nothofagus fusca   i 0,002 0,002 
Prunus laurocerasus   i 0,166 0,004 
Prunus lusitanica  i 0,071 0,002 
Quercus coccifera  i 0,007 0,001 
Quercus glauca  i 0,052 0,003 
Quercus ilex   i 0,022 0,002 
Quercus myrsinifolia  i 0,056 0,005 
Quercus phillyreoides  i 0,017 0,002 
Quercus pontica  sk 0,294 0,001 
Quercus suber  i 0,012 0,002 
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Tab. 10: Vergleich der jährlichen Investition in die Astmasse pro 1 cm² Kurztriebblattfläche 
gegenüber 1 cm² Langtriebblattfläche bei triebdifferenzierten Angiospermen-
Gehölzen 
KTB = Kurztriebblatt; LTB = Langtriebblatt. 

 

Taxa 

jährliche Investitionen in die Astmasse pro 
cm² Blattfläche  

[g] Einsparung [%] 

LTB KTB 
Acer buergerianum    0,002 0,0003 85,0 
Acer campestre    0,003 0,0004 86,7 
Acer griseum    0,003 0,0005 83,3 
Acer mono     0,004 0,0003 92,5 
Acer monspessulanum    0,004 0,0005 87,5 
Acer negundo   0,001 0,0002 80,0 
Acer palmatum  0,002 0,0003 85,0 
Acer platanoides   0,0002 0,0002   0,0 
Acer pseudoplatanus    0,002 0,0003 85,0 
Acer saccharinum     0,003 0,0003 90,0 
Acer saccharum  ssp. leucoderme  0,003 0,0002 93,3 
Acer sempervirens    0,003 0,0008 73,3 
Cercidiphyllum japonicum 0,001 0,0001 90,0 
Nothofagus antarctica   0,007 0,0003 95,7 
Nothofagus dombeyi  0,003 0,0001 96,7 
Nothofagus obliqua   0,002 0,0008 60,0 
Prunus avium    0,002 0,0005 75,0 
Prunus mahaleb    0,003 0,0004 86,7 
Quercus cerris   0,002 0,0004 80,0 
Quercus frainetto  0,002 0,0004 80,0 
Quercus libani   0,003 0,0007 76,7 
Quercus palustris  0,001 0,0003 70,0 
Quercus phellos  0,002 0,0007 65,0 
Quercus robur   0,002 0,0005 75,0 
Tetracentron sinense   0,001 0,0001 90,0 
 
 
Tab. 11: Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der Gesamtblattfläche eines 

Kurztriebes bei triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung 
Ø Blattfläche [cm²] Verhältnis 

LTB : KT LTB gesamter 
KT  

Acer buergerianum.   sk 22,214 34,542         1 : 1,6 
Acer campestre  sk 38,029 16,412         1 : 0,4 
Acer griseum    sk 31,503 33,924         1 : 1,1 
Acer mono     sk 83,225 87,136         1 : 1,0 
Acer monspessulanum   sk 17,348 32,113         1 : 1,9 
Acer negundo  sk 107,201 233,103         1 : 0,5 
Acer palmatum     sk 26,726 27,221         1 : 1,0 
Acer platanoides   sk 177,900 332,221         1 : 1,9 
Acer pseudoplatanus .   sk 118,748 208,072         1 : 1,8 
Acer saccharinum     sk 53,552 76,450         1 : 1,4 
Acer saccharum  ssp. leucoderme  sk 166,121 160,653         1 : 1,0 
Acer sempervirens   i 5,233 5,100         1 : 1,0 
Cercidiphyllum japonicum   sk 44,356 44,239         1 : 1,0 
Nothofagus antarctica    sk 2,900 7,300         1 : 2,5 
Nothofagus dombeyi  i 5,079 12,920         1 : 0,4 
Nothofagus obliqua    sk 9,767 7,083         1 : 0,7 
Prunus avium   sk 61,151 90,394         1 : 1,5 
Prunus mahaleb   sk 10,300 9,100         1 : 0,9 
Quercus cerris  sk 34,684 47,581         1 : 0,7 
Quercus frainetto  sk 87,167 115,417         1 : 0,7 
Quercus libani   sk 26,166 31,164         1 : 1,2 
Quercus palustris  sk 50,481 76,775         1 : 0,7 
Quercus phellos   sk 15,952 24,008         1 : 1,5 
Quercus robur   sk 58,754 69,617         1 : 1,2 
Tetracentron sinense  sk 52,429 40,59         1 : 1,3 
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Tab. 12A: Kontrollmessung zum Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der 
Gesamtblattfläche eines Kurztriebes anhand der tatsächlichen Gesamtblattfläche 
eines Kurztriebes für einige Angiospermen-Gehölze (Flächenwerte) 
KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt. 

 

Taxa 
Blattfläche [cm²]

gesamter 
KT 1 

gesamter 
KT 2 

gesamter 
KT 3 

gesamter 
KT 4 

gesamter 
KT 5 

Ø aus 
50 KT 

Ø aus   50 
LTB 

Acer buergerianum   28,11   32,01   31,91   29,24   31,66   34,54   22,21 
Acer campestre    19,31   16,40   15,48   17,60   19,52   16,41   38,03 
Acer griseum   34,67   33,45   35,65   41,91   37,06   33,92   31,50 
Acer leucoderme  189,70 159,82 157,18 151,86 156,72 160,65 166,12 
Acer mono   93,47   87,74   72,65   78,60   91,41   87,14   83,23 
Acer monspessulanum   32,53   31,40   30,32   30,23   33,42   32,11   17,35 
Acer negundo 236,78 232,41 228,52 261,27 245,97 233,10 107,20 
Acer palmatum  30,04   34,85   26,86   27,45   28,17   27,22   26,73 
Acer platanoides   326,54 319,49 324,54 316,92 312,71 332,22 177,90 
Acer pseudoplatanus    187,22  236,03 239,25 242,61 203,58 208,07 118,75 
Acer saccharinum  79,98    70,94    75,34   80,63   69,55   76,50   53,55 
Acer sempervirens      6,76     6,08     6,60     5,42     5,89    5,10    5,23 
Cercidiphyllum japonicum   40,90    43,68     47,86     44,00   47,58    44,24   44,36 
Nothofagus antarctica      6,03     6,77     6,67     6,67     7,11    7,30    2,90 
Nothofagus obliqua      6,23     5,56     6,18     4,82     6,10    7,08    9,77 
Prunus avium    87,16   87,15   88,75    72,51   90,33  90,39   61,15 
Prunus mahaleb      8,76     6,53     9,58      8,81     8,89    9,10 10,30 
Quercus cerris   42,37   44,14   41,54    52,51   40,35   47,58   34,68 
Quercus frainetto 127,28    131,35 120,88  125,57 116,18 115,42   87,17 
Quercus libani   33,59    30,72   33,20    31,86   32,46   31,16   26,17 
Quercus palustris   80,05    88,01   83,31  108,18   91,65   76,78   50,49 
Quercus phellos   25,91    28,58   31,19    25,88   27,57   24,01   15,95 
Quercus robur   63,66    67,34   69,66    61,22   62,14   69,62   58,75 
Tetracentron sinense   39,93    41,64    42,52     43,13    44,46    40,59    52,43 

 
Tab. 12B: Kontrollmessung zum Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der 

Gesamtblattfläche eines Kurztriebes anhand der tatsächlichen Gesamtblattfläche 
eines Kurztriebes für einige Angiospermen-Gehölze (Verhältnisse) 
KT = Kurztrieb; LTB = Kurztriebblatt. 

 

Taxa 

Verhältnis 
Langtriebblatt zur gesamten Blattfläche eines Kurztriebes 

gesamter 
KT 1 

gesamter 
KT 2 

gesamter 
KT 3 

gesamter 
KT 4 

gesamter 
KT 5 

Ø aus 
50 LTB 

Acer buergerianum 1 : 1,3 1 : 1,4 1 : 1,4 1 : 1,3 1 : 1,4 1 : 1,6 
Acer campestre  1 : 0,5 1 : 0,4 1 : 0,4 1 : 0,5 1 : 0,5 1 : 0,4 
Acer griseum 1 : 1,1 1 : 1,1 1 : 1,1 1 : 1,3 1 : 1,2 1 : 1,1 
Acer leucoderme  1 : 1,1 1 : 1,0 1 : 0,9 1 : 0,9 1 : 0,9 1 : 1,0 
Acer mono 1 : 1,1 1 : 1,1 1 : 0,9 1 : 0,9 1 : 1,1 1 : 1,0 
Acer monspessulanum 1 : 1,9 1 : 1,8 1 : 1,7 1 : 1,7 1 : 1,9 1 : 1,9 
Acer negundo 1 : 2,2 1 : 2,2 1 : 2,1 1 : 2,4 1 : 2,3 1 : 2,2 
Acer palmatum 1 : 1,1 1 : 1,3 1 :1,0 1 : 1,0 1 : 1,1 1 :1,0 
Acer platanoides 1 : 1,8 1 : 1,8 1 :1,8 1 : 1,8 1 : 1,8 1 :1,9 
Acer pseudoplatanus  1 : 1,6 1 : 2,0 1 : 2,0 1 : 2,0 1 : 1,7 1 : 1,8 
Acer saccharinum 1 : 1,5 1 : 1,3 1 : 1,4 1 : 1,5 1 : 1,3 1 : 1,4 
Acer sempervirens  1 : 1,3 1 : 1,2 1 : 1,3 1 : 1,0 1 : 1,1 1 : 1,0 
Cercidiphyllum japonicum 1 : 1,1 1 : 1,0 1 : 0,9 1 : 1,0 1 : 0,9 1 : 1,0 
Nothofagus antarctica 1 : 2,1 1 : 2,3 1 : 2,3 1 : 2,3 1 : 2,5 1 : 2,5 
Nothofagus obliqua 1 : 0,6 1 : 0,6 1 : 0,6 1 : 0,5 1 : 0,6 1 : 0,7 
Prunus avium 1 : 1,4 1 : 1,4 1 : 1,5 1 : 1,2 1 : 1,5 1 : 1,5 
Prunus mahaleb 1 : 0,9 1 : 0,6 1 : 0,9 1 : 0,9 1 : 0,9 1 : 0,9 
Quercus cerris 1 : 1,2 1 : 1,3 1 : 1,2 1 : 1,5 1 : 1,2 1 : 1,4 
Quercus frainetto 1 : 1,5 1 : 1,5 1 : 1,4 1 : 1,4 1 : 1,3 1 : 1,3 
Quercus libani 1 : 1,3 1 : 1,2 1 : 1,3 1 : 1,2 1 : 1,2 1 : 1,2 
Quercus palustris 1 : 1,6 1 : 1,7 1 : 1,7 1 : 2,1 1 : 1,8 1 : 1,5 
Quercus phellos 1 : 1,6 1 : 1,8 1 : 2,0 1 :1,6 1 : 1,7 1 : 1,5 
Quercus robur 1 : 1,1 1 : 1,1 1 : 1,2 1 : 1,0 1 : 1,1 1 : 1,2 
Tetracentron sinense 1 : 1,0 1 : 1,0 1 : 1,0 1 : 0,9 1 : 0,9 1 : 1,3 
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Tab. 13A:  Vergleich der tatsächlichen Blattfläche einer gesamten Kurztriebbelaubung mit 
dessen Projektionsfläche bei Angiospermen-Gehölzen 

 

Taxa 
Blattfläche 

[cm²] 
 

Projektions-fläche
 [cm²] 

 

Mittelwert 
Projektions-       

fläche 
[cm²] 

Verhältnis
Blattfläche :  
Projektions-       

fläche (Mittelwert)
Acer campestre 89,01 81,21 --- 1 : 1,1 
Cercidiphyllum japonicum 127,95 127,31 --- 1 : 1,0 
Nothofagus obliqua 9,19 7,98 --- 1 : 1,2 

Prunus avium 

 
 

56,04 
 
 

54,13 

54,82 1 : 1,0 
55,37 
54,89 

54,87 

 
Quercus robur 
 

 
88,19 

 

60,49 

54,97 1 : 1,6 39,31 
59,50 
60,56 

Tetracentron sinense 186,99 185,35 --- 1 : 1,0 
 

 

 

 

 

 

 

Tab. 13B: Verhältnis eines Langtriebblattes zur Projektionsfläche einer gesamten 
Kurztriebbelaubung bei Angiospermen-Gehölzen 
KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt. 

 

Taxa Blattfläche LT 
[cm²]  

Projektionsfläche KT 
(Mittelwert) [cm²]  

Verhältnis 
Blattfläche LTB :  
Projektionsfläche 

(Mittelwert) 
Nothofagus obliqua 9,767 7,98 1 : 1,2 
Prunus avium 61,151 54,82 1 : 1,0 
Quercus robur 58,754 54,97 1 : 1,1 
 

 

 

 

 

 

Tab. 14A: Werte für die Chlorophyllextinktion bei 652 nm und die daraus berechneten 
Werte für das Gesamtchlorophyll [µg/ml] einer gesamten Kurztriebbelaubung 
und eines Langtriebblattes bei Angiospermen-Gehölzen 
KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt. 

Taxon 
Extinktion 652 nm Gesamtchlorophyll [µg/ml] 

gesamter 
KT  LTB KT LTB 

Acer campestre 1 0,514 0,557 142,892 154,846 
Acer campestre 2 0,596 0,545 165,688 151,510 
Acer campestre 3 0,511 0,607 142,058 168,746 
Acer campestre 4 0,427 0,687 118,706 190,986 
Acer campestre 5 0,665 0,544  184,870 151,232 
Cercidiphyllum japonicum 0,394 0,386 109,532 107,308 
Nothofagus obliqua 0,117 0,216   32,526   60,048 
Prunus avium 0,399 0,27 110,922   75,060 
Quercus robur 0,503 0,457 139,834 127,046 
Tetracentron sinense 0,452 0,564 125,656 156,792 
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Tab. 14B:  Vergleich der Gesamtblattfläche und des Gesamtchlorophyllgehaltes von einer 
gesamten Kurztriebbelaubung mit einem Langtriebblatt bei Angiospermen-
Gehölzen 
KT = Kurztrieb; LT = Langtriebblatt. 

 

Taxon 

Blattfläche  
[cm²]  Verhältnis  

LTB : KT 

Chlorophyllgehalt  
[µg] Verhältnis 

LTB : KT 
LTB gesamter 

KT LTB gesamter 
KT 

Acer campestre 1 46,51 52,98 1 : 0,9 2167,8 2000,5 1 : 1,1 
Acer campestre 2 46,41 47,39 1 : 1,0 2121,1 2319,6 1 : 0,9 
Acer campestre 3 54,55 53,37 1 : 1,0 2362,4 1988,8 1 : 1,2 
Acer campestre 4 54,78 78,13 1 : 0,7 2673,8 1661,9 1 : 1,6 
Acer campestre 5 46,61 61,12 1 : 0,8 2117,3 2588,2 1 : 0,8 
Cercidiphyllum japonicum 49,19 45,29 1 : 1,1 1502,3 1533,4 1 : 1,0 
Nothofagus obliqua 16,35 22,77 1 : 0,7   840,7   455,4 1 : 1,8 
Prunus avium  46,21 62,72 1 : 0,7 1050,8 1552,9 1 : 0,7 
Quercus robur  55,97 63,68 1 : 0,9 1778,6 1957,7 1 : 0,9 
Tetracentron sinense  67,02 65,57 1 : 1,0 2195,1 1759,2 1 : 1,2 
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3.2  Ergebnisse Gymnospermen-Untersuchungen 
3.2.1  Triebdifferenzierung und Belaubungszustand 
Von den untersuchten 191 Gymnospermen-Taxa sind 9 Taxa saisonal kahl, 182 

Taxa immergrün (Anhang Tab. B). Alle saisonal kahlen Taxa zeigen eine 

ausgeprägte Triebdifferenzierung. Saisonalität ist bei den Gymnospermen demnach 

grundsätzlich mit einer Triebdifferenzierung korreliert. Von den untersuchten 182 

immergrünen Taxa sind 44 (24%) triebdifferenziert. Bei den immergrünen Taxa 

kommen also sowohl triebdifferenzierte als auch nicht triebdifferenzierte 

Sprosssysteme vor. Ein einheitliches Muster liegt in dieser Gruppe hier nicht vor. 

 

Bei den meisten, triebdifferenzierten Gymnospermen ist der Dimorphismus im 

Sprosssystem so ausgeprägt, dass Zwischenformen von Lang- und Kurztrieben 

fehlen. Diese sind nur bei sequoioiden und taxodioiden Cupresssaceen s. l. 

ausgebildet (Abb. 16, 17). 

 

 

3.2.2  Längenunterschiede von Kurz- zu Langtrieben 
Die Längenunterschiede von Kurz- zu Langtrieben variieren stark mit Werten von 

1 : 2 bis 1 : 203. Den größten Unterschied weist Ginkgo biloba mit einem Verhältnis 

von 1 : 285 auf. Bei den sequoioiden (Metasequoia Abb. 16G und Sequoia Abb. 17D) 

und den taxodioiden (Taxodium Abb. 17E) Cupressaceae s. l. sind die 

Längenunterschiede nicht so markant, die Langtriebe sind lediglich etwa doppelt so 

lang wie die Kurztriebe (Tab. 15). 

 
 
3.2.3  Vergleich der jährlichen Investitionen in die Astmasse zwischen 

Kurz- und Langtrieben 
Die untersuchten Taxa zeigen große Unterschiede in den jährlichen Investitionen in 

die Astmasse (Trockengewicht) zwischen Kurz- und Langtrieben (Tab. 16). Diese 

variieren stark mit Werten von 1 : 7 bis 1 : 103 (Tab. 16). Den größten Unterschied 

von 1 : 103 zeigt Ginkgo biloba, die geringsten Unterschiede zeigen Metasequoia 

glyptostroboides (1 : 8) und Taxodium distichum (1 : 7).  
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Abb. 16: Sprosssysteme der untersuchten Gymnospermen I; diesjähriger Zuwachs an einem 5 
Jahre alten Sprossabschnitt; A: Abies koreana, i, nicht triebdifferenziert; B: Afrocarpus falcatus, i, 
nicht triebdifferenziert; C: Agathis robusta, i, nicht triebdifferenziert; D: Cedrus atlantica, i, 
triebdifferenziert; E: Ginkgo biloba, sk, triebdifferenziert; F: Larix decidua, sk, triebdifferenziert; 
G: Metasequoia glyptostroboides, sk, triebdifferenziert; F: Picea abies, i, nicht triebdifferenziert; 
I: Pinus monophylla, i, triebdifferenziert; J: Pinus sylvestris, i, triebdifferenziert. 
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3.2.4  Entwicklungsverlauf des Sprosssystems  
Die Triebdifferenzierung ist u. a. in den Gymnospermen ein altersabhängiges 

Phänomen wie die Untersuchungen an Ginkgo biloba zeigen. Bei juvenilen 

Individuen ist schon früh die Differenzierung in Lang- und Kurztriebe ausgeprägt, bei 

der deutlich mehr Kurztriebe vorhanden sind als Langtriebe (Abb. 18A). Im mittleren 

Abb. 17: Sprosssysteme der untersuchten Gymnospermen II; diesjähriger Zuwachs an einem 5 
Jahre alten Sprossabschnitt; A: Podocarpus henkelii, i, nicht  triebdifferenziert. B: Podocarpus 
nivalis, i, nicht triebdifferenziert; C: Pseudolarix amabilis, sk, triebdifferenziert; D: Sequoia 
sempervirens, i, triebdifferenziert; E: Taxodium distichum, sk, triebdifferenziert; F: Taxus baccata, i, 
nicht triebdifferenziert; G: Torreya nucifera, i, nicht  triebdifferenziert; H: Tsuga sieboldii, i, nicht 
triebdifferenziert. 
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Stadium der Kronenentwicklung ist die Differenzierung in Lang- und Kurztriebe 

ebenfalls deutlich ausgeprägt (Abb. 18B). Unterschiede zur Triebdifferenzierung im 

juvenilen Stadium sind nicht vorhanden. Bei Altersformen werden alle neue 

Zuwächse kurztriebartig ausgebildet (Abb. 18C). 

 

 
 

 

 

3.2.5  Blattanzahl und Einzelblattflächen von Lang- und Kurztriebblättern 
Bei den untersuchten Taxa inserieren an Lang- und Kurztrieben stets mehrere 

Laubblätter (Tab. 17A). Lang- und Kurztriebblätter sind bei den untersuchten Taxa 

annähernd flächengleich. In den meisten Fällen sind hier die Kurztriebblätter 

geringfügig größer als die Langtriebblätter, so variiert das Verhältnis der Blattflächen 

von Kurz- zu Langtriebblättern interspezifisch zwischen 1 : 0,6 bis 1 : 0,9 (Tab. 17B). 

 

 

3.2.6  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Langtriebblatt und                     
-fläche  

Die jährlichen Investitionen in die Astmasse (Trockengewicht) pro Langtriebblatt 

variiert interspezifisch mit Werten zwischen 0,002 und 0,008 g/Blatt nur gering. 

Ginkgo biloba zeigt abweichend dazu mit 0,124 g/Blatt einen deutlich erhöhten Wert. 

Abb. 18: Entwicklungsverlauf des Sprosssystems von 
Ginkgo biloba; dargestellt anhand diesjähriger 
Zuwächse an einem 5-jährigen Sprossabschnitt; A: 5-
jähriges Individuum mit ausgeprägter Triebdifferen-
zierung in Lang- und Kurztriebe, es existieren deutlich 
mehr Kurz- als Langtriebe; B: Ca. 30-jähriges 
Individuum, ausgeprägte Langtrieb-/Kurztrieb-Differen-
zierung, es existieren deutlich mehr Kurz- als 
Langtriebe; C: Ca. 85-jähriges Individuum, alle 
Zuwächse sind kurztriebartig gefördert, keine 
Differenzierung in Lang- und Kurztriebe mehr er-
kennbar. 
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Die Werte pro cm² Langtriebblattfläche zeigen sich mit Werten zwischen 0,002 und 

0,034 g pro cm² interspezifisch recht heterogen (Tab. 18).  

 

 

3.2.7  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Kurztriebblatt und -fläche 
Die jährlichen Investitionen in die Astmasse (Trockengewicht) pro Kurztriebblatt zeigt 

interspezifisch kaum Schwankungen (0,0001 und 0,0004 g). Ginkgo biloba mit 0,003 

und Sequoia sempervirens mit 0,002 g pro Kurztriebblatt liegen darüber. Die Werte 

pro cm² Kurztriebblattfläche variieren interspezifisch mit Werten von 0,0001-0,0007 g 

nur unwesentlich. Ausnahmen stellen Sequoia sempervirens und Pinus monophylla 

mit 0,001 g/cm² dar (Tab. 19). 

 

 

3.2.8  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Einzelblatt und -fläche 
nicht triebdifferenzierter Taxa 

Die jährlichen Investitionen in die Astmasse (Trockengewicht) pro Einzelblatt variiert 

bei nicht triebdifferenzierten Taxa (Tab. 20) wegen der unterschiedlichen Blattanzahl 

und Blattgrößen (Tab. 17C) interspezifisch stark (0,0005-0,014 g). Bezieht man die 

jährlichen Investitionen in die Astmasse auf 1 cm² Blattfläche, sind interspezifisch mit 

Werten von 0,001-0,003 g dagegen kaum Unterschiede festzustellen (Tab. 20). 

 

 

3.2.9  Vergleich der jährlichen Investitionen in die Astmasse pro 
1 cm² Kurztrieblattfläche gegenüber 1 cm² Langtriebblattfläche bei 
triebdifferenzierten Gymnospermen  

An Kurztrieben wird im Vergleich zu den Langtrieben die Belaubung mit einem 

deutlich geringeren Aufwand an jährlichen Investitionen in die Astmasse 
hervorgebracht. Bei den Kurztrieben liegen die Einsparungen in der jährlichen 

Investition in die Astmasse pro cm² Blattfläche gegenüber den Langtrieben 

interspezifisch zwischen 92,5-97,5 % (Tab. 21).  
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3.2.10  Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der Gesamtblatt-
fläche eines Kurztriebes bei triebdifferenzierten Gymnospermen 

Die Blattfläche eines gesamten Kurztriebes entspricht bei fast allen Taxa dem 

Vielfachen der Fläche eines einzelnen Langtriebblattes (Tab. 22). Die Werte hierfür 

variieren interspezifisch zwischen 1 : 48 und 1 : 80. Anders verhält es sich bei 

Ginkgo biloba. Zwar inserieren auch bei diesem Taxon an den Kurztrieben stets 

mehrere Laubblätter, die Anzahl der Blätter ist allerdings umgekehrt proportional zur 

Fläche eines einzelnen Kurztriebblattes, das heißt die Fläche eines einzelnen 

Kurztriebblattes ist umso kleiner, je mehr Blätter am Kurztrieb inserieren. Bei Ginkgo 

biloba entspricht die Gesamtblattfläche eines Kurztriebes etwa der Fläche eines 

Langtriebblattes (1 : 2,3). 
 

Um zu überprüfen, ob diese Berechnung auf Grundlage der gemittelten Blattflächen 

verwertbar ist, wurde dieselbe Berechnung exemplarisch für einige Taxa mit den 

tatsächlich gemessenen Werten einzelner Kurztriebe durchgeführt. Diese Werte 

stimmen mit denen der Mittelwerte größtenteils überein (Tab. 23A, B). 

 

 

3.2.11  Abwurf von Trieben bei Gymnospermen 

3.2.11.1  Abwurf von Trieben bei den Cupressaceen s. l.  
Bei den saisonal kahlen, triebdifferenzierten Cupressaceen s. l. (Glyptostrobus, 

Metasequoia und Taxodium) erfolgt der Abwurf aller Kurztriebe mit der daran 

inserierender Belaubung ausschließlich am Ende der Vegetationsperiode. Bei den 

immergrünen, sowohl triebdifferenzierten als auch bei den nicht triebdifferenzierten 

Cupressaceen s. l. (z. B. Cryptomeria, Sequoia und Sequoiadendron) unterliegt der 

Abwurf von Kurz- bzw. Seitentrieben ebenfalls einem saisonalen Zyklus (Abb.  19). 

Am Ende der Vegetationsperiode werden jeweils die ältesten, beblätterten Kurz- 

bzw. Seitentriebe abgeworfen. Dies- und letztjährige Triebe verbleiben dabei am 

Individuum. Diesbezüglich wurde der Triebabwurf von Glyptostrobus pensilis und 

Sequoia sempervirens eingehender untersucht. 

 

An der Basis der Kurz- bzw. Seitentriebe aller Cupressaceen s. l. ist das sekundäre 

Phloem besonders kräftig entwickelt. Proximal ist eine Sollbruchstelle in Form einer 

ringförmigen Furche ausgebildet, an der die spätere Abtrennung erfolgt (Abb. 20). 

Die Triebnarben an den Abstammungsachsen sind im Umriss rund. Mittig steht leicht 
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der Xylemstumpf hervor. Dieser weist eine glatte Trennungslinie auf und wird von 

z. T. stark zerrissenem sekundärem Phloem flankiert (Abb. 21A, C). Dem entspricht 

die Ausbildung an der Basis der abgeworfenen Kurz- bzw. Seitentriebe. (Abb. 21B, 

D). 

 

Bei den untersuchten Taxa Glyptostrobus und Sequoia ist im Querschnitt durch den 

basalen Bereich eines abgeworfenen Kurztriebs ein intaktes Xylem erkennbar. 

Dieses wird von stark entwickeltem, cellulosehaltigem und ligninarmem, sekundärem 

Phloem umgeben, dessen Zellverbände an der Trennungslinie z. T. stark zerrissen, 

weiter distal jedoch intakt sind. Die Harzkanäle erscheinen frei, das Mark ist nicht 

zerstört. Gewebeveränderungen im Bereich der Trennungslinie sind nicht erkennbar 

(Abb. 22A, B, Abb. 23A, B). Der Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf 

Höhe einer Triebnarbe zeigt bei beiden Taxa mittig einen Xylemstumpf mit glatter 

Trennungslinie, der leicht hervorsteht. Dieser zeigt ebenfalls eine glatte 

Trennungslinie (Abb. 22C, 23C). Entsprechend zeigen sich die Strukturen an der 

Basis des abgeworfenen Kurztriebes (Abb. 22D, 23D). Im Bereich der späteren 

Trennungslinie ist kein spezielles Abszissionsgewebe erkennbar (Abb. 22E, 23E). 

 

Beim immergrünen Sequoia sempervirens (Abb. 24) erfolgt die Abszission von 

Kurztrieben nach dem gleichen Muster wie beim saisonal kahlen Metasequoia 

(Abb. 25). Im Unterschied zu Metasequoia allerdings umfasst die jährliche Abszission 

bei Sequoia nur die jeweils ältesten Kurztriebe. Ein- und zweijährige Kurztriebe 

verbleiben dabei am Individuum.  

 

In der Achsel der Kurztriebe sind in der Regel absteigende Beiknospen angelegt. 

Aus diesen treibt nach Abwurf des Kurztriebes in der kommenden 

Vegetationsperiode erneut ein vegetativer Kurztrieb aus (Abb. 26 A, C). Im 

Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf Höhe eines Kurztriebes und einer 

proximal inserierenden Beiknospe zeigt sich, dass der Kurztrieb und die Beiknospe in 

der Achsel eines gemeinsamen Tragblattes stehen und in getrennten Blattspuren in 

den Zentralzylinder der Abstammungsachse einziehen (Abb. 26 B, D). 
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Abb. 19: Triebabwurf verschiedener Cupres-
saceen s. l. am Ende der Vegetationsperiode im 
Oktober; A: Cryptomeria japonica, Abwurf ältester 
Seitentriebe; B: Metasequoia glyptostroboides, 
jährlicher Abwurf aller diesjährigen Kurztriebe; 
C: Sequoia sempervirens, Abwurf ältester 
Kurztriebe; D: Sequoiadendron giganteum, 
Abwurf ältester Seitentriebe; E: Taxodium 
distichum var. distichum, jährlicher Abwurf aller 
diesjährigen Kurztriebe. 
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Abb. 20: Übergangsbereiche von Abstammungs-
achsen und Seiten- bzw. Kurztrieben 
verschiedener Cupressaceen s. l.; Seiten- bzw. 
Kurztriebe mit parenchymatisch stark ent-
wickelten Triebbasen; proximal Sollbruchstelle 
vorhanden; A: Juniperus rigida (i); B: Meta-
sequoia sempervirens (sk); C: Sequoia 
sempervirens (i); D: Sequoiadendron giganteum 
(i); E: Thuja plicata (i). 
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Abb. 21: Triebnarben und abgeworfene Kurz- (KT) bzw. Seitentriebe (ST) bei Glyptostrobus und 
Sequoia; A, B: Glyptostrobus pensilis; A: Triebnarbe an Abstammungsachse (ASA), zentral mit 
Xylemstumpf (XY), dieser zeigt glatte Trennungslinie, von sekundärem Phloem (SP) flankiert; 
B: Abgeworfener Kurztrieb, basal stark entwickeltes, sekundäres Phloem, darin eingesenkt glatt 
abgetrenntes Xylem; C, D: Sequoiadendron giganteum; C: Triebnarbe an Abstammungsachse, 
zentral mit Xylemstumpf (zeigt glatte Trennungslinie), von sekundärem Phloem flankiert; 
D: Abgeworfener Kurztrieb, basal stark entwickeltes, sekundäres Phloem, darin eingesenkt glatt 
abgetrenntes Xylem. 
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Abb. 22: Glyptostrobus pensilis, Triebnarbe und 
abgeworfener Kurztrieb; A, B: Querschnitt durch 
abgeworfenen Kurztrieb (KT); A: Basaler Bereich mit 
stark zerrissenem, sekundären Phloem (SP); Xylem 
(XY) und Mark (MA) intakt; Harzkanäle (HK) frei; 
B: Querschnitt weiter distal, Zellverband des 
sekundären Phloems intakt; C: Längsschnitt durch 
Abstammungsachse (ASA) auf Höhe einer 
Kurztriebnarbe; Narbe zentral mit Xylemstumpf, von 
stark entwickeltem, sekundären Phloem flankiert; 
diesem z. T. Periderm (P) aufgelagert; Xylem mit 
glatter Trennungslinie (TL); D: Längsschnitt durch 
abgeworfenen Kurztrieb, Xylem mit glatter 
Trennungslinie, von leicht zerrissenem, sekundärem 
Phloem flankiert; E: Übergangsbereich von 
Abstammungsachse zu Kurztrieb; keine 
Veränderungen im Gewebeverband im Bereich der 
späteren Trennungslinie (sTl) erkennbar.  
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Abb. 23: Sequoia sempervirens, Triebnarbe und 
abgeworfener Kurztrieb; A, B: Querschnitt durch 
abgeworfenen Kurztrieb (KT); A: Basaler Bereich mit 
stark zerrissenem, sekundären Phloem (SP); Xylem 
(XY) intakt; B: Querschnitt weiter distal, Zellverband 
des sekundären Phloems intakt; C: Längsschnitt durch 
Abstammungsachse (ASA) auf Höhe einer 
Kurztriebnarbe, Narbe zentral mit Xylemstumpf; von 
stark entwickeltem, sekundären Phloem flankiert; 
diesem z. T. Periderm (P) aufgelagert; Xylem zeigt 
glatte Trennungslinie (TL); D: Längsschnitt durch 
abgeworfenen Kurztrieb, Xylem mit glatter 
Trennungslinie, von zerrissenem, sekundärem Phloem 
flankiert E: Übergangsbereich von Abstammungsachse 
zu Kurztrieb; keine Veränderungen im Gewebeverband 
im Bereich der späteren Trennungslinie (sTl) 
erkennbar. 
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Abb. 24: Abszissionsverhalten von Sequoia sempervirens; A: 4-jähriger Sprossabschnitt vor 
Abszission; B: Detail Langtrieb (LT); in der Achsel eines gemeinsamen Tragblattes (TB) stehen eine 
Beiknospe (BK) und ein Kurztrieb (KT); C: 4-jähriger Sprossabschnitt nach Abszission ältester 
Kurztriebe; Abszission erfasst nur Kurztriebe in unmittelbarer Nähe einer absteigenden Beiknospe; 
D: Detail Langtrieb nach Abszission der Kurztriebe; Langtriebblätter (LTB) bleiben erhalten. 
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 Abb. 25: Abszissionsverhalten von Metasequoia glyptostroboides; A: 2-jähriger Sprossabschnitt vor 
Abszission; B: Detail diesjähriger Langtrieb (LT); in der Achsel eines gemeinsamen Tragblattes (TB) 
stehen eine Beiknospe (BK) und ein Kurztrieb (KT); C: 2-jähriger Sprossabschnitt nach Abszission; 
nur die Langtriebe bleiben erhalten; D: Detail Langtrieb nach Abszission der einjährigen Kurztriebe 
und der Langtriebblätter (LTB); distal der Beiknospe deutliche Triebnarbe (TRN).  
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3.2.11.2  Abwurf von Trieben bei Larix decidua (Pinaceae) 
Bei Larix decidua erfolgt der Abwurf der Triebe nach keinem erkennbaren, 

saisonalen Zyklus. Die Trennungslinien bei Larix decidua verlaufen unregelmäßig. 

Diese finden sich an unterschiedlichen Stellen im unteren Bereich der Seitentriebe, 

da dort die Belastung durch mechanische Scher- und Zugkräfte besonders hoch ist 

(Abb. 27A, B).  

 

Die Längsschnitte durch eine Abstammungsachse auf Höhe eines 

Seitentriebstumpfes zeigen, dass die Trennungslinie nicht unmittelbar an der 

Abb. 26: Beiknospen; A, B: Metasequoia glyptostroboides; A: Beiknospe (BK) und Kurztrieb (KT) 
stehen in der Achsel eines gemeinsamen Tragblattes (TB). B: Die Leitbündel von Tragblatt, 
Beiknospe und Kurztrieb ziehen getrennt in den Zentralzylinder der Abstammungsachse (ASA) ein; 
C; D: Sequoia sempervirens; C: Kurztrieb und Beiknospe inserieren in der Achsel eines gemeinsamen 
Tragblattes; D: Leitbündel von Tragblatt, Beiknospe und Kurztrieb ziehen getrennt voneinander in den 
Zentralzylinder der Abstammungsachse. 
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Abstammungsachse, sondern einige Zentimeter davon entfernt liegt. Nach der 

Entfernung der Seitentriebe bleibt an der Abstammungsachse ein Seitentriebstumpf 

erhalten, dessen Trennungslinie nicht glatt ausgebildet ist. Ein spezielles 

Abzissionsgewebe fehlt (Abb. 27B). Dies zeigen auch die Längsschnitte durch einen 

abgeworfenen Seitentriebe (Abb.27C, D). 

 

Bei Pinaceen ist im Übergangsbereich zwischen Abstammungsachse und Seitentrieb 

keine Sollbruchstelle vorhanden und die Triebbasen sind nicht parenchymatisch 

stark entwickelt (Abb. 28). 

 

 
 

 
Abb. 27: Larix decidua, Trennungszonen; A: Abstammungsachse (ASA) mit Seitentriebstumpf (ST), 
Xylem (XY) sehr unregelmäßig abgebrochen; B: Längsschnitt durch eine Abstammungsachse auf 
Höhe eines Seitentriebstumpfes, Trennungslinie (TL) deutlich unregelmäßig und mehrere Millimeter 
lang; C: Abgeworfener Seitentrieb, Xylem mit sehr unregelmäßiger Bruchstelle; D: Längsschnitt durch 
einen abgeworfenen Seitentrieb; Trennungslinie ebenfalls sehr unregelmäßig und mehrere Millimeter 
lang. 
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Abb. 28: Übergangsbereiche von Abstam-
mungsachsen und Seitentrieben bei 
verschiedenen Pinaceen; keine Sollbruchstelle 
ausgebildet; A: Abies homolepis (i);  
B: Pseudolarix amabilis (sk); C: Larix decidua 
(sk); D: Pinus sylvestris (i); E: Tsuga diversifolia 
(i).  
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Tab. 15: Längenverhältnis von Kurz- zu Langtrieben bei Gymnospermen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung 
Ø Trieblänge [mm] Verhältnis 

KT : LT KT LT 
Cedrus atlantica i 1,8 156,1         1 :   87 
Ginkgo biloba  sk 1,5 304,3         1 : 203 
Larix decidua  sk 2,1 195,7         1 :   93 
Metasequoia glyptostroboides  sk 71,6 125,0         1 :     2 
Pinus monophylla i 0,9 65,3         1 :   73 
Pinus sylvestris  i 1,0 32,0         1 :   32 
Pseudolarix amabilis sk 1,6 148,4         1 :   92 
Sequoia sempervirens  i 63,3 129,8         1 :     2 
Taxodium distichum  sk 63,0 133,2         1 :     2 

 

 

 

 

 

Tab. 16: Vergleich der jährlichen Investitionen in die Astmasse zwischen Kurz- und 
Langtrieben bei Gymnospermen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa  Belaubung 
Ø jährlichen Investitionen in die 

Astmasse [g] Verhältnis 
KT : LT 

KT LT 
Cedrus atlantica  i 0,005  0,257         1 :   51 
Ginkgo biloba  sk          0,011  1,131         1 : 103 
Larix decidua  sk          0,006  0,289         1 :   48 
Metasequoia glyptostroboides  sk          0,013  0,099         1 :     8 
Pinus monophylla i        0,001         0,089         1 :   89 
Pinus sylvestris  i          0,0008  0,041         1 :   51 
Pseudolarix amabilis sk 0,006 0,246         1 :   41 
Sequoia sempervirens  i 0,014 0,257         1 :   18 
Taxodium distichum  sk 0,009  0,066         1 :     7 

 

 

 

 

 

Tab. 17A: Blattanzahl pro Trieb bei triebdifferenzierten Gymnospermen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung Blattanzahl pro Trieb [Stck.] 
LT  KT  

Cedrus atlantica i 29,6   63,3 
Ginkgo biloba  sk   4,0   10,6 
Larix decidua  sk 32,0 124,7 
Metasequoia glyptostroboides  sk 55,4   29,1 
Pinus monophylla i   1,0   21,0 
Pinus sylvestris  i   2,0   15,2 
Pseudolarix amabilis sk 22,7   40,2 
Sequoia sempervirens  i 50,0   34,2 
Taxodium distichum  sk 67,2   35,1 
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Tab. 17B Vergleich der Blattflächen von Langtrieb- und Kurztriebblättern bei Gymnospermen 
i = immergrün; KTB = Kurztriebblatt; LTB = Langtriebblatt; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung 
Ø Blattfläche [cm²] Verhältnis 

LTB : KTB LTB KTB 
Cedrus atlantica  i   0,325   0,532 1 : 0,6 
Ginkgo biloba  sk 49,553 28,346 1 : 1,8 
Larix decidua  sk   0,356   0,556 1 : 0,6  
Metasequoia glyptostroboides  sk   0,299   0,386 1 : 0,8 
Pseudolarix amabilis sk   1,641   0,969 1 : 1,7 
Sequoia sempervirens i   0,222   0,355 1 : 0,6 
Taxodium distichum  sk   0,171   0,183 1 : 0,9 

 

 

 

 

 

 

Tab. 17C: Blattanzahl und Einzelblattfläche pro Trieb bei nicht triebdifferenzierten 
Gymnospermen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LT = Langtrieb; sk = saisonal kahl. 
 

Taxa Belaubung 
Blattanzahl pro Trieb 

[Stck.] 
Blattfläche Einzelblatt 

[cm²] 
Abies koreana  i 80,0   0,479 
Agathis robusta i 9,2 20,416 
Afrocarpus falcatus I 22,7   1,637 
Picea abies  i 68,7   0,313 
Podocarpus henkelii i 16,5   6,761 
Podocarpus nivalis  i 26,6   0,342 
Taxus baccata  i 23,8   0,809 
Torreya nucifera  i 27,3   0,600 
Tsuga sieboldii  i 58,5   0,194 

 

 

 

 

 

 
 
Tab. 18:  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Langtriebblatt und -fläche bei 

Gymnospermen 
i = immergrün; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa  Belaubung jährliche Investitionen in die Astmasse 
pro Einzelblatt [g] pro cm²[g]  

Cedrus atlantica  i 0,004 0,012 
Ginkgo biloba  sk 0,124 0,002 
Larix decidua  sk 0,002 0,006 
Metasequoia glyptostroboides  sk 0,003 0,011 
Pinus monophylla i --- --- 
Pinus sylvestris  i --- --- 
Pseudolarix amabilis sk 0,006 0,004 
Sequoia sempervirens  i 0,008 0,034 
Taxodium distichum  sk 0,002 0,011 
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Tab. 19:  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Kurztriebblatt und -fläche bei 
Gymnospermen 
i = immergrün; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa  Belaubung jährliche Investitionen in die Astmasse 
pro Einzelblatt [g] pro cm² [g] 

Cedrus atlantica  i 0,0002  0,0003  
Ginkgo biloba  sk 0,003  0,0001  
Larix decidua  sk 0,0002  0,0003  
Metasequoia glyptostroboides  sk 0,0002  0,0006  
Pinus monophylla i 0,001 0,001 
Pinus sylvestris  i 0,0004  0,0004  
Pseudolarix amabilis sk   0,0003 0,0003 
Sequoia sempervirens  i 0,002  0,001  
Taxodium distichum  sk 0,0001  0,0007  

 

 

 

 

 

 

Tab. 20:  Jährliche Investitionen in die Astmasse pro Einzelblatt und -fläche nicht 
triebdifferenzierter Gymnospermen 
i = immergrün. 

 

Taxa  Belaubung jährliche Investitionen in die Astmasse 
pro Einzelblatt [g] pro cm² [g] 

Abies koreana  i 0,001  0,002  
Agathis robusta i 0,014 0,003 
Afrocarpus falcatus I 0,005 0,003 
Picea abies  i 0,0005  0,002  
Podocarpus henkelii i 0,014 0,002 
Podocarpus nivalis  i 0,0009  0,002  
Taxus baccata  i 0,0009  0,001  
Torreya nucifera  i 0,002  0,003  
Tsuga sieboldii  i 0,003 0,002 

 

 

 

 

 

 

Tab. 21: Vergleich der jährlichen Investition in die Astmasse pro 1 cm² Kurztriebblattfläche 
gegenüber 1 cm² Langtriebblattfläche bei triebdifferenzierten Gymnospermen 
KTB = Kurztriebblatt; LTB = Langtriebblatt. 

 

Taxa 
jährliche Investitionen in die Astmasse pro 

cm² Blattfläche [g] Einsparung  
[%] 

LTB KTB 
Cedrus atlantica  0,012 0,0003 97,5 
Ginkgo biloba  0,002 0,0001 95,0 
Larix decidua  0,006 0,0003 95,0 
Metasequoia glyptostroboides  0,011 0,0006 94,5 
Pseudolarix amabilis 0,004   0,0003 92,5 
Sequoia sempervirens  0,034 0,001 97,1 
Taxodium distichum  0,011 0,0007 93,6 
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Tab. 22: Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der Gesamtblattfläche eines 
Kurztriebes bei triebdifferenzierten Gymnospermen 
i = immergrün; KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt; sk = saisonal kahl. 

 

Taxa Belaubung 
Ø Blattfläche [cm²] 

Verhältnis 
LTB : KT LTB 

gesamter 
KT  

Cedrus atlantica  i   0,325   15,735        1 : 48,4 
Ginkgo biloba  sk 49,553 113,382        1 :   2,3 
Larix decidua  sk   0,356   17,798        1 : 50,0 
Metasequoia glyptostroboides  sk   0,299   21,368        1 : 71,5 
Pseudolarix amabilis sk   1,641   21,962        1 : 13,4 
Sequoia sempervirens  i   0,222   17,784        1 : 80,1 
Taxodium distichum  sk   0,171   12,586        1 : 73,6 

 

 

 

 

 

Tab. 23A: Kontrollmessung zum Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der 
Gesamtblattfläche eines Kurztriebes anhand der tatsächlichen Gesamtblattfläche 
eines Kurztriebes exemplarisch für einige Gymnospermen (Flächenwerte) 
KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt. 

 

Taxa 
Blattfläche [cm²]

gesamter
KT 1 

gesamter
KT 2 

gesamter
KT 3 

gesamter
KT 4 

gesamter 
KT 5 

Ø aus  
50 KT 

Ø aus   
50 LTB 

Cedrus atlantica   14,22   15,8   15,18   16,61   13,54   15,74   0,33 
Ginkgo biloba 105,55 106,3 110,69 113,52 105,89 113,38 49,55 
Larix decidua   18,77   16,84   18,70   16,04   15,66   17,80   0,36 
Metasequoia glyptostroboides   21,59   18,78   20,5   21,68   21,61   21,37   0,30 
Pseudolarix amabilis 22,33 23,49 21,29 22,79 23,62 21,96 1,64 
Sequoia sempervirens   16,52   16,01   17,03   18,13   17,93   17,78   0,22 
Taxodium distichum   11,01   13,87   12,14   11,33   11,88   12,59   0,17 

 

 

 

 

 

Tab. 23B: Kontrollmessung zum Vergleich der Blattfläche eines Langtriebblattes mit der 
Gesamtblattfläche eines Kurztriebes anhand der tatsächlichen Gesamtblattfläche 
eines Kurztriebes exemplarisch für einige Gymnospermen (Verhältnisse) 
KT = Kurztrieb; LTB = Langtriebblatt. 

 

Taxa 
Blattfläche [cm²]

gesamter 
KT 1 

gesamter 
KT 2 

gesamter 
KT 3 

gesamter 
KT 4 

gesamter 
KT 5 

Ø aus  
50 LTB 

Cedrus atlantica 1 : 43,8 1 : 48,6 1 : 46,7 1 : 51,1 1 : 41,7 1 : 48,4 
Ginkgo biloba 1 :   2,1 1 :   2,1 1 : 2,2 1 :   2,3 1 :   2,1 1 :   2,3 
Larix decidua 1 : 52,7 1 : 47,3 1 : 52,5 1 : 45,1 1 : 44,0 1 : 50,0 
Metasequoia glyptostroboides 1 : 72,2 1 : 62,8 1 : 68,6 1 : 72,5 1 : 72,3 1 : 71,5 
Pseudolarix amabilis 1 : 13,6 1 : 14,3 1 : 13,0 1 : 13,9 1 : 14,4 1 : 13,4 
Sequoia sempervirens 1 : 74,4 1 : 72,1 1 : 76,7 1 : 81,7 1 : 80,8 1 : 80,1 
Taxodium distichum 1 : 64,4 1 : 81,1 1 : 71,0 1 : 66,3 1 : 69,5 1 : 73,6 
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4  Diskussion der Gehölz-Untersuchungen 
4.1  Diskussion der Angiospermen-Untersuchungen 
4.1.1 Saisonalität und Langtrieb-/Kurztrieb-Differenzierung 
Die Untersuchungsergebnisse zeigen, dass bei Angiospermen-Gehölzen Saisonalität 

und Triebdifferenzierung eng miteinander korreliert sind. Saisonal kahle Taxa sind 

fast ausschließlich triebdifferenziert. Von den untersuchten Taxa stellt hier lediglich 

Quercus pontica eine Ausnahme dar. Sie hat keine Triebdifferenzierung. Immergrüne 

Taxa hingegen sind nur in Ausnahmefällen triebdifferenziert, wie Acer sempervirens, 

Nothofagus dombeyi sowie alle Vertreter von Berberis, die somit zunächst nicht in 

das allgemeine Ergebnis für immergrüne Angiospermen-Gehölze passen. 

 

 

Sowohl die morphologisch-anatomischen als auch physiologischen Untersuchungen 

an triebdifferenzierten Taxa zeigen, dass das Langtriebblatt durch die gesamte 

Belaubung an einem Kurztrieb in seiner Funktion ersetzt wird. So entspricht die 

Gesamtblattfläche an einem Kurztrieb annähernd der Fläche eines Langtriebblattes. 

Bei Individuen, die große Unterschiede zwischen der Blattfläche eines 

Langtriebblattes und der gesamten Kurztriebbelaubung aufweisen, entspricht 

allerdings dann die Projektionsfläche der Kurztriebbelaubung wieder annähernd der 

Blattfläche des Langtriebblattes. Zudem sind keine signifikanten Unterschiede im 

Gesamtchlorophyllgehalt zwischen Langtriebblatt und der Gesamtblattfläche eines 

Kurztriebes erkennbar. Sowohl an Lang- als auch an Kurztrieben sind dabei 

Sonnenblätter ausgebildet. 

 

 

Da durch den Laubabwurf bei saisonal kahlen Taxa jährlich hohe Investitionen in die 

neu hervorzubringende Blattmasse erforderlich sind, werden aufgrund der 

Triebdifferenzierung zumindest an Kurztrieben die jährlichen Investitionen in neue 

Astmasse gering halten. Die Ergebnisse zeigen, dass aufgrund der schwachen 

Förderung der Kurztriebe die jährlichen Investitionen in die Astmasse für eine neue, 

dem ehemaligen Langtriebblatt flächengleiche Kurztriebbelaubung entsprechend 

gering ausfällt. So liegen die Einsparungen in den jährlichen Investitionen in die 

Astmasse pro 1 cm² Kurztriebblattfläche stets eine 10er-Potenz unter den Werten für 

die jährlichen Investitionen in die Astmasse für 1 cm² Langtriebblattfläche (Tab. 7, 8). 
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Bei allen untersuchten triebdifferenzierten Taxa sind im interspezifischen Vergleich 

zwar große Unterschiede in Trieblänge (Tab. 3) und -gewicht (Tab. 4) sowie bei den 

Blattflächen (Tab. 6) festzustellen, dennoch zeigen sich die untersuchten Individuen 

in den Werten für die jährlichen Investitionen in Astmasse pro cm² Blattfläche 

interspezifisch sehr homogen (0,0001-0,0007 g/cm² Kurztriebblatt (Tab. 8) und 

0,001-0,005  g/cm² Langtriebblatt (Tab. 7). Demzufolge liegen die Einsparungen in 

den jährlichen Investitionen in die Astmasse pro cm² Kurztriebblattfläche gegenüber 

einem cm² Langtriebblattfläche im interspezifischen Vergleich zwischen 60 und 

96,7% (Tab. 10). Lediglich Cercidiphyllum weist abweichend Werte auf, die stets eine 

10er-Potenz unter denen der übrigen untersuchten Taxa liegen. Bei allen 

untersuchten nicht triebdifferenzierten Taxa liegen diese Werte zwischen 0,001 und 

0,006 g/cm² Blattfläche (Tab. 9) und sind somit für alle untersuchten Taxa annähernd 

gleich. So besteht also auch bei immergrünen Angiospermen-Gehölzen eine enge 

Korrelation zwischen Triebförderung und Blattfläche. Demzufolge zeigen alle 

saisonal kahlen wie auch immergrünen Taxa trotz unterschiedlichen Wuchs- und 

Kronenformen, Trieblängen und Blattflächen einen einheitlichen Bauplan. 

Anscheinend steht die Triebförderung proportional zur Blattfläche, so dass 

letztendlich die jährlichen Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche stets im 

oben beschriebenen Optimalbereich bleiben. So sind z. B. bei großen Blättern die 

Triebe dementsprechend derber gestaltet als dies für kleinere Blätter notwendig ist. 

 

 

Da bei allen untersuchten Angiospermen-Gehölzen die Förderung der Triebe 

offensichtlich nach demselben Konstruktionsplan erfolgt, ist es wahrscheinlich, dass 

das ermittelte Verhältnis von jährlicher Investition in die Astmasse zu 

1 cm² Blattfläche das generelle Optimum bei Bäumen unter mitteleuropäischen 

Klimabedingungen darstellt. In diesem Zusammenhang wäre es interessant zu 

untersuchen, ob diese Relationen in subarktischen und tropischen Gebieten gleich 

oder signifikant unterschiedlich sind. Solche Standortuntersuchungen lagen jedoch 

außerhalb der ursprünglichen Fragestellung und waren zu umfangreich, um sie als 

Ergänzungsstudie am Rande mit zu untersuchen. Dies sollte aber Gegenstand 

künftiger Untersuchungen werden, die somit dazu betragen können, 

Triebdifferenzierungen und Verzweigungsstrukturen noch besser verstehen zu 

können. Hierbei ist zu vermerken, dass die Blattflächen der Einzelblätter sowie die 
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Triebförderung jährlich mehr oder weniger stark variieren kann, festzuhalten bleibt 

jedoch, dass das Verhältnis von aufzubringender Astmasse/cm² Blattfläche dabei 

stets konstant bleibt (vgl. Material und Methoden, Sammeldatum der Proben).  

 

 

Aufgrund der Triebdifferenzierung können saisonal kahle Individuen auch im 

Kroneninneren dauerhaft eine Belaubung aufrechterhalten. Immergrüne Individuen 

können dies dagegen nicht und verkahlen mit zunehmendem Alter und zunehmender 

Verzweigung der Krone aufgrund des stetig stärker werdenden Schattendrucks von 

innen heraus. Höchst wahrscheinlich ist diese Tatsache ein weiterer Grund für die 

enge Korrelation von Saisonalität und Triebdifferenzierung. 

 

 

Die Untersuchungen machen deutlich, dass lediglich zwei Faktoren für den Aufbau 

des Sprosssystems (triebdifferenziert vs. nicht triebdifferenziert) und die 

Triebförderung von Bedeutung sind: 
 

• Belaubungszustand (saisonal kahl vs. immergrün); 

• jährliche Investitionen in die Astmasse pro Blattfläche.  

 

 

Aufgrund der Untersuchungsergebnisse lassen sich die Sprosssysteme bei 

Angiospermen-Gehölzen in zwei Typen einteilen (Abb. 29): 

 

1. Allgemeiner Angiospermen-Typ: 
Jährlich Ausbildung mehrerer Laubblätter pro Kurztrieb; Lang- und Kurztriebe durch 
Zwischenformen verbunden; alle Angiospermen-Gehölze mit Ausnahme von 
Cercidiphyllum und Tetracentron;  

 
2. Cercidiphyllum-Typ: 

Jährlich nur ein Laubblatt pro Kurztrieb; Lang- und Kurztriebe ohne Zwischenformen; 
Cercidiphyllum und Tetracentron. 
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Abb. 29: Kurztriebformen bei Angiospermen-Gehölzen; A: Allgemeiner Angiospermen-Typ am Beispiel von Acer 

campestre; B: Cercidiphyllum-Typ am Beispiel von Cercidiphyllum japonicum. 

 

Im Gegensatz zu den meisten triebdifferenzierten Gymnospermen (Abb. 16, 17) sind 

bei einem Großteil der triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölze (Abb. 3-6) 

zahlreiche Zwischenformen von Lang- und Kurztrieben ausgebildet. Lediglich bei 

Cercidiphyllum und Tetracentron ist der Dimorphismus im Sprosssystem so 

ausgeprägt, dass Zwischenformen fehlen. Diese wären für den Nachweis einer 

Triebdifferenzierung jedoch nur dann ein Problem gewesen, wenn sie auch 

zahlenmäßig zuwider den häufigen Kurztrieben und wenigen Langtrieben liegen, so 

das die Kurve der Längenverteilung eines Sprossabschnittes ihre Zweigipfeligkeit 

verliert. Einen möglichen Erklärungsansatz für das Auftreten solcher Zwischenformen 

könnte ein sylleptischer Austrieb einiger Knospen diesjähriger Langtriebe darstellen, 

die wieder stärker gefördert sind. Eine weitere Erklärung für das Vorhandensein der 

Zwischenformen könnte die Konkurrenz im Raum darstellen, durch die es zur 

Überdeckung und damit zur Reduktion der Photosyntheseleistung käme. Da aber 

Langtriebe dem Kronenaufbau und Kurztriebe dem Kronenausbau und -erhalt 

dienen, wäre es denkbar, dass Zwischenformen dazu beitragen, die Krone zusätzlich 

auszufüllen. 

 

Wie bereits erläutert ist bei Cercidiphyllum und Tetracentron der Dimorphismus im 

Sprosssystem so extrem ausgeprägt, dass Zwischenformen von Lang- und 

Kurztrieben fehlen. Dem Untersuchungsergebnis nach weist Cercidiphyllum 

hinsichtlich der jährlichen Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche sowohl an 

Cercidiphyllum-Typ Allgemeiner Angiospermen-Typ 
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Lang- als auch an Kurztrieben unterdurchschnittliche Werte auf (jeweils 10-1 im 

Vergleich zu den übrigen, triebdifferenzierten saisonal kahlen Taxa). Cercidiphyllum 

repräsentiert somit scheinbar das absolute Optimum von der Triebförderung und 

Belaubung. Fraglich bleibt allerdings, warum dann nicht mehr saisonal kahle, 

triebdifferenzierte Angiospermen-Gehölze ein solches Sprosssystem aufweisen. Die 

Rekonstruktion der fossilen Joffrea speirsii (CRANE & STOCKEY 1984), eines 

Cercidiphyllum-artigen, saisonal kahlen, triebdifferenzierten Vorfahrens aus dem 

späten Paläozän (Alberta, Kanada) zeigt, dass bei diesem Taxon noch mehrere 

Blätter am Kurztrieb inserierten (Abb. 30 A). Der einblättrige Kurztrieb von 

Cercidiphyllum (Abb. 30 B) ist demnach offensichtlich ein abgeleitetes Merkmal und 

das Endglied einer starken Reduktionsreihe, welches als Optimierung zu verstehen 

ist. Cercidiphyllum als phylogenetisch altes Taxon, zeigt dass Merkmalsevolution 

nicht immer parallel zur Artenevolution verlaufen muss. 
 

                   
Abb. 30: Triebdifferenzierung bei Joffrea speirsii CRANE & STOCKEY  und Cercidiphyllum japonicum;                           
A: Rekonstruktion der fossilen, Cercidiphyllum-artigen Joffrea speirsii, Kurztriebe mit mehreren Laubblättern 
(CRANE & STOCKEY  1984); B: Cercidiphyllum japonicum bringt jährlich nur ein, dem Langtriebblatt flächengleiches 
Laubblatt pro Kurztrieb hervor.  

 
Zum Aufbau einer möglichst optimal aufgebauten Krone und zur Optimierung der 

Verzweigungsstruktur ist es bei einigen triebdifferenzierten, saisonal kahlen 

Angiospermen-Gehölzen anscheinend notwendig im Zuge der "Selbstreinigung" 

kleinere Triebe abzuwerfen. Ein solcher Triebabwurf wurde bei Quercus robur näher 

untersucht. Durch diesen Abwurf wird die Krone transparenter und in Folge dessen 

auch tief bis ins Kroneninnere einigermaßen lichtdurchflutet, so dass auch dort noch 

Photosynthese stattfinden kann. Zudem werden mechanischer Belastungen 

A B 
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vermindert und das Gleichgewicht zwischen jährlicher Investition in die Astmasse 

und Assimilationsfläche aufrechterhalten. Der Triebabwurf erfolgt bei Q. robur aktiv 

über ein spezielles Abszissionsgewebe (Abb. 13). Da bei Q. robur am Triebabwurf 

ein spezielles Abszissionsgewebe beteiligt ist, darf hier auch von Abszission 

gesprochen werden. 

 

 

4.1.2 Evolution der Triebdifferenzierung 
Folgt man AXELRODT (1966) und WOLFE (1987), so ist der saisonal kahle Zustand 

zahlreicher Angiospermen-Gehölze ein abgeleiteter Merkmalszustand, der 

immergrüne Zustand ist dementsprechend ursprünglich. Da die hier vorliegenden 

Untersuchungen eine enge Korrelation von Saisonalität und Triebdifferenzierung 

belegen, ist dann auch die Triebdifferenzierung rezent saisonal kahler Taxa sekundär 

entstanden. In diesem Falle stellte sie eine Weiterentwicklung und Optimierung eines 

ehemals nicht triebdifferenzierten Sprosssystems dar, bei dem Langtriebe stärker 

geförderten Seitentrieben entsprechen. Für die Hypothese, dass Langtriebe homolog 

zu Trieben nicht triebdifferenzierter Sprosssysteme sind, spricht, dass beide 

gleichstark gefördert werden. So wird bei beiden Sprosstypen pro 1 cm² Blattfläche 

jährlich gleich viel in die Astmasse investiert, so dass kein Unterschied in der 

Triebförderung zwischen beiden Sprosstypen festzustellen ist. 

 

AXELRODT (1966) beschreibt die Entstehung der Saisonalität bei Angiospermen-

Gehölzen als Adaptation an saisonal ausbleibende Niederschläge (trockenkahl), 

WOLFE (1987) hingegen als Adaptationstrategie an tiefere Temperaturminima 

(winterkahl). Es ist jedenfalls davon auszugehen, dass sich die Triebdifferenzierung 

als Konsequenz an eine neue entstandene Saisonalität entwickelte. Bei erneuten 

Veränderungen der Standortbedingungen, die sich wieder den ursprünglichen 

Bedingungen annäherten, wäre also zu erwarten, dass auch der saisonale 

Laubabwurf wieder ausbliebe und sich wieder der primäre, immergrüne Zustand 

einstellte. Entsprechendes wäre auch für das Sprosssystem zu erwarten, dass sich 

wieder zu einem für immergrüne Taxa "typischen" nicht triebdifferenzierten 

Sprosssystem entwickeln dürfte. 
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Solche Überlegungen haben zur Folge, dass bei den Angiospermen-Gehölzen 

verschiedene Evolutionslinien denkbar sind. Neben den Ergebnissen der 

morphologischen Untersuchungen ist hier auch die jeweilige Gattungsgeschichte 

(Ursprungszentren und die später erfolgte geographische Ausbreitung) von 

Bedeutung. Von besonderem Interesse sind hier die Ergebnisse einzelner Vertreter 

aus den Aceraceen, Berberidaceen, Fagaceaen und Nothofagaceen, die den übrigen 

Untersuchungsergebnissen widersprechen. 

 

 

4.1.2.1 "Immergrün und triebdifferenziert" als abgeleitetes Merkmal bei 
Angiospermen 

Es ist denkbar, dass bei immergrünen, triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen 

eine Triebdifferenzierung die Remineszenz einer ehemaligen Saisonalität darstellt. 

Acer sempervirens (Aceraceae), Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae) und alle 

immergrünen Vertreter von Berberis (Berberidaceae) stammen in diesem Fall von 

saisonal kahlen Vorfahren ab und befinden sich in einem phylogenetischen 

Zwischenstadium auf "typische", nicht triebdifferenzierte, immergrüne Taxa zu. Auf 

solche Taxa soll im Folgenden näher eingegangen werden. 

 

Als Ergebnis der Untersuchungen lassen die südamerikanischen Vertreter von 

Nothofagus drei morphologischen Typen erkennen: 

 

1. triebdifferenziert und saisonal kahl (N. antarctica, N. obliqua); 

2. triebdifferenziert und immergrün (N. dombeyi); 

3. nicht triebdifferenziert und immergrün (N. betuloides). 

 

Alle untersuchten, saisonal kahlen Nothofagus-Arten zeigen eine ausgeprägte 

Triebdifferenzierung, die bei den immergrünen Vertretern dieser Gattung 

erwartungsgemäß fehlt. Nothofagus dombeyi stellt hier allerdings eine Ausnahme 

dar, der trotz immergrüner Lebensweise eine ausgeprägte Triebdifferenzierung 

aufweist.  

 

Zur Gattung Nothofagus gehören rezent etwa 35 Taxa in S-Amerika, Neuseeland, 

Tasmanien, SO-Australien, Neu-Guinea und Neu-Kaledonien (KUBITZKI 1993). Über 
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das Ursprungszentrum von Nothofagus gibt es unterschiedliche Hypothesen. WOLFE 

(1987) vertritt die Ansicht, dass die Gattung zuerst auf dem australischen Kontinent 

auftrat. MELVILLE (in TROLL 1960) vermutet das Ursprungszentrum der Gattung eher 

in Neu-Guinea und Neu-Kaledonien. Beide Autoren sind sich aber einig über die 

damaligen Tropen als Ursprungszentrum. Demnach wäre es wahrscheinlich, dass 

die "Ur-Südbuche" immergrün und nicht triebdifferenziert war. Für die untersuchten 

immergrünen, nicht triebdifferenzierten Vertreter, außerhalb S-Amerikas (z. B. 

N. cunninghamii, Tasmanien oder N. fusca, Neuseeland), lassen die Daten keine 

Anhaltspunkte erkennen, die eine phylogenetische Interpretation des rezenten 

Zustands zulassen. Im Gegensatz zu den immergrünen, nicht triebdifferenzierten, 

südamerikanischen Vertretern waren und sind diese wahrscheinlich ursprünglich 

immergrün. 

 

In der ausgehenden Kreidezeit stand Australien in Kontakt mit der Antarktis und 

eventuell über die heutige Drake-Passage in Verbindung mit S-Amerika. Nothofagus 

war eines der ersten Taxa, die eine ausgeprägte Saisonalität entwickelten und in der 

späten Kreidezeit in polare Gebiete der Antarktis einwanderten. So war Nothofagus 

bereits während des frühen Tertiärs in der antarktischen Palynoflora weit verbreitet 

(WOLFE 1987). Demnach ist es wahrscheinlich, dass Saisonalität bei den 

ursprünglich immergrünen Nothofagus-Arten während ihrer geographischen 

Ausbreitung in südlichere, kühlere und damit jahreszeitlich geprägte Areale sekundär 

entstand. Diese ist dann als Adaptation an veränderte Standortbedingungen zu 

verstehen. Auch MELVILLE (in TROLL 1960) beschreibt die Saisonalität einiger Taxa 

als Adaptation an kalte Klimate sowie kurze Wintertage mit ausgeprägter 

Photoperiodik. Die ursprünglichen Vertreter der Gattung, die S-Amerika erreichten, 

dürften demnach saisonal kahl und triebdifferenziert gewesen sein, einen Zustand, 

den heute noch z. B. N. antarctica repräsentiert (Abb. 31).  

 

Die rezenten immergrünen Vertreter dieser Region wie N. betuloides wären in 

diesem Fall nach einer saisonal kahlen Phase sekundär zur ursprünglichen 

immergrünen Lebensweise zurückgekehrt und hätten den Entwicklungsschritt zu 

einem "typischen" nicht triebdifferenzierten immergrünen Taxon komplett vollzogen 

(Abb. 33). Immergrüne, triebdifferenzierte, südamerikanische Taxa wie N. dombeyi 

hingegen, welche sich morphologisch von den saisonal kahlen Taxa ausschließlich 
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durch deren immergrüne Lebensweise unterscheiden, dürften sich demzufolge in 

einem phylogenetischen Zwischenstadium auf dem Weg zur "typischen" 

immergrünen, nicht triebdifferenzierten Lebensweise befinden (Abb. 32). Für diese 

These spricht, dass N. dombeyi in allen Untersuchungen Werte zeigt, die 

vergleichbar sind mit denen saisonal kahler, triebdifferenzierter Taxa. Nothofagus 

zeigt, dass der Belaubungszustand in der Phylogenie eines Taxons mehrfach 

wechseln kann. 

 

 

 

 
 
 
Abb. 31: Hypothetische Phylogenie von Nothofagus antarctica. 

 

 

 
 

Abb. 32:  Hypothetische Phylogenie von Nothofagus dombeyi. 
 

 

 
 
Abb. 33:  Hypothetische Phylogenie von Nothofagus betuloides. 

 

 

 

Auch unter den rezenten Ahorn-Arten gibt es die bei Nothofagus beschriebenen drei 

morphologischen Typen: 

 

1. triebdifferenziert und saisonal kahl (z. B. A. campestre); 

2. triebdifferenziert und immergrün (A. sempervirens); 

3. nicht triebdifferenziert und immergrün (z. B. A. cinnamomifolium). 

 

Die meisten rezenten Vertreter der Gattung Acer sind saisonal kahl. Innerhalb der 

Gattung kommen immergrüne Vertreter in unterschiedlichen Sektionen vor (FANG, 

immergrün, 
 

nicht differenziert 

saisonal kahl, 
 

triebdifferenziert 

immergrün, 
 

triebdifferenziert 

immergrün, 
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1939, MURRAY 1970, DE JONG 1976,1994, HASEBE et al. 1998, SUH et al. 2000, TIAN 

et al 2002, LI et al. 2006). Dabei handelt es sich meist um Endemiten SO-Asiens. 

Außerhalb dieser Region sind nur A. sempervirens und A. obtusifolium (östlicher 

Mittelmeerraum) immergrün. Beide Taxa zeigen ausnahmsweise trotz immergrüner 

Lebensweise eine ausgeprägte Triebdifferenzierung. Auch hier kann die 

Gattungsgeschichte helfen, die rezente Triebdifferenzierung trotz immergrüner 

Lebensweise zu erklären. 

 

Die ersten Ahorn-Arten traten in der späten Kreidezeit auf. Das vermutete 

Ursprungszentrum lag wahrscheinlich in SW- bis W-China (Yunnan, Sichuan und 

Hubei). Dieses Ursprungsgebiet befand sich zum damaligen Zeitpunkt in den Tropen, 

die zu diesem Zeitpunkt doppelt so ausgedehnt waren wie heute. Von dort aus 

erfolgte die Ausbreitung west-, süd- und nordostwärts FIRSOV (in VAN GELDEREN 

1994, p.65). AXELRODT (1966) beschreibt die Aceraceen als eine Angiospermen-

Gruppe mit einer ehemaligen tropischen Verbreitung, die von dort aus weit in 

nördlichen Breitengrade vordrang. Geht man nun davon aus, dass das 

Ursprungszentrum der Gattung in den damaligen Tropen lag, so ist davon 

auszugehen, dass die frühen Vertreter immergrün und nicht triebdifferenziert waren. 

Der saisonal kahle, triebdifferenzierte Zustand entstand erst sekundär als Adaptation 

an veränderte Umweltbedingungen während der Ausbreitung in die nördlichen und 

westlichen Areale (vgl. Nothofagus antarctica). Die rezenten, immergrünen, nicht 

triebdifferenzierten, südostasiatischen Taxa (wie A. cinnamomifolium) spiegeln 

wahrscheinlich den ursprünglichen Zustand wider. In den Stammbäumen von DE 

JONG (1994), HASEBE et al. (1998) SUH et al. (2000), TIAN et al (2002), LI et al. (2006) 

dominieren zwar saisonal kahle Taxa die basalen Bereiche, jedoch muss diese 

Tatsache nicht zwangsläufig bedeuten, dass der saisonal kahle Zustand das 

ursprüngliches Merkmal darstellt. Auch in dieser Gruppe muss die Merkmalsevolution 

nicht immer parallel zur Artevolution verlaufen (vgl. Cercidiphyllum). So könnte sich 

auch der rezente Zustand von Acer sempervirens erklären lassen, der trotz 

immergrüner Lebensweise in allen Untersuchungen denen saisonal kahler, 

triebdifferenzierter Taxa entspricht. So ist es möglich, dass A. sempervirens wie 

Nothofagus dombeyi (Abb. 32) ein phylogenetisches Zwischenstadium repräsentiert 

und von einer ehemals sekundär entstandenen saisonal kahlen, triebdifferenzierten 

Phase hin zur ursprünglichen immergrünen Lebensweise zurückgekehrt ist. So kann 
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postuliert werden, dass sich A. sempervirens in seiner weiteren Phylogenie zu einem 

"typischen" nicht triebdifferenzierten Taxon weiterentwickelt (vgl. Nothofagus 

betuloides, Abb. 33).  

 

 

Ähnlich verhält es sich auch bei Berberis. Hier sind jedoch sowohl alle saisonal 

kahlen als auch immergrünen Vertreter triebdifferenziert. Die Berberidaceen sind 

eine Gruppe aus der Arcto-Tertiären-Geoflora, deren optimale Entwicklung und 

Diversität ehemals in tropischen Regionen lag. Der rezente Zustand zahlreicher Taxa 

dieser Gruppe in den höheren Breitengraden sowohl auf der Nord- als auch 

Südhemisphäre wird vielfach als abgeleitet angesehen (AXELRODT 1966). Betrachtet 

man die Berberidaceen als eine ehemals tropische Gruppe, deren Vertreter Areale 

mit ausgeprägten Jahreszeiten eindrangen, ist es wahrscheinlich, dass die Vorfahren 

der heutigen Taxa allesamt immergrün und nicht triebdifferenziert waren. Die rezent 

saisonal kahle, triebdifferenzierte Lebensweise ist dann abgeleitet und als Adaptation 

an klimatisch ungünstigere Bedingungen in den nördlichen und südlichen 

Breitengraden zu verstehen. Demzufolge wäre der immergrüne, triebdifferenzierte 

Zustand rezenter Vertreter von Berberis wie bei Nothofagus dombeyi und Acer 

sempervirens ein phylogenetisches Zwischenstadium. Die rezente vorhandene 

Triebdifferenzierung immergrüner Taxa stellte demzufolge eine Remineszenz einer 

ehemals saisonal kahlen Phase dar. 

 

Eine weitere mögliche Ursache für die Triebdifferenzierung trotz immergrüner 

Lebensweise dürfte bei Berberis die Metamorphose der Langtriebblätter darstellen. 

Da diese immer zu Blattdornen umgewandelt sind und keine nennenswerte 

Photosyntheseleistung mehr erbringen, ist bei Berberis die Differenzierung in Lang- 

und Kurztriebe von existenzieller Bedeutung. Die Belaubung inseriert daher sowohl 

bei den saisonal kahlen als auch bei den immergrünen Vertretern ausschließlich an 

sylleptisch austreibenden Kurztrieben, die in den Achseln der Blattdornen stehen.  
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4.1.2.2 "Saisonalität ohne Triebdifferenzierung" als abgeleitetes Merkmal bei 
Angiospermen 

Von den untersuchten Angiospermen-Gehölzen weist nur Quercus pontica trotz 

saisonal kahler Lebensweise keine Triebdifferenzierung auf und passt somit nicht in 

das sonst übliche Schema bei saisonal kahlen Taxa. Quercus gehört mit Castanea, 

Castanopsis, Fagus und Lithocarpus zu den Vertretern der Fagaceae, deren 

optimale Entwicklung und Diversität ehemals in tropischen Regionen lag. Der rezente 

Zustand zahlreicher Taxa dieser Gruppe in höheren Breitengraden ist vielfach 

abgeleitet (AXELRODT 1966). Geht man auch hier davon aus, dass im tropischen 

Ursprungszentrum dieses Taxon die ursprüngliche Lebensweise immergrün und 

nicht triebdifferenziert gewesen war, so liegt es nahe, dass die in dieser Studie 

untersuchten immergrünen nicht triebdifferenzierten Vertreter von Quercus 

(Q. coccifera, Q. glauca, Q. ilex, Q. myrsinifolia, Q. phillyreoides und Q. suber) 

dahingehend den ursprünglichen Zustand wiederspiegeln. Die Untersuchungs-

ergebnisse lassen drei morphologische Typen unter den rezenten Vertretern von 

Quercus erkennen: 

 

1. triebdifferenziert und saisonal kahl (z. B. Q. robur); 

2. nicht triebdifferenziert und saisonal kahl (Q. pontica); 

3. nicht triebdifferenziert und immergrün (z. B. Q. glauca). 

 

Für die immergrünen, nicht triebdifferenzierten Vertreter lassen die Daten keine 

Anhaltspunkte erkennen die eine phylogenetische Interpretation des rezenten 

Zustands zulassen. Anders hingegen für saisonal kahle, nicht triebdifferenzierte Taxa 

wie Q. pontica. Diese zeigt in allen Untersuchungen Werte, die "typischen" 

immergrünen, nicht triebdifferenzierten Taxa entsprechen (Ausnahme der saisonal 

kahle Zustand). Es stellt sich die Frage, ob nicht auch hier ein mögliches 

phylogenetisches Zwischenstadium vorliegt. Der rezent saisonal kahle Zustand wäre 

dann sekundär erlangt worden und Q. pontica befände sich im Entwicklungsschritt 

von einem immergrünen, nicht triebdifferenzierten zu einem saisonal kahlen, 

triebdifferenzierten Taxon. 

 

Die Saisonalität dürfte auch in diesem Fall eine Anpassung an den Standort 

gewesen sein. Q. pontica weist rezent ein Areal vom Kaukasus bis Armenien auf 
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(KRÜSSMANN 1977) und ist dort in montanen bis subalpinen Lagen verbreitet, die eine 

regelmäßige Kälteruhe erfordern (RIKLI 1914). Hier stellt der saisonale Laubabwurf 

eine optimale Anpassung an die ausgeprägten Jahreszeiten dar. So sind also dem 

Untersuchungsergebnis nach 2 mögliche Evolutionslinien (Abb. 34, 35) innerhalb der 

rezenten Vertreter von Quercus erkennbar:  

 
 
 
 
 

Abb. 34:  Hypothetische Phylogenie von Quercus pontica. 

 

 

 
 
 

Abb. 35: Hypothetische Phylogenie der übrigen untersuchten saisonal kahlen Vertreter von Quercus. 
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4.2  Diskussion der Gymnospermen-Untersuchungen 

4.2.1 Saisonalität und Triebdifferenzierung 
Im Gegensatz zu den Angiospermen-Gehölzen lassen die Untersuchungsergebnisse 

bei den Gymnospermen zunächst keine eindeutigen Rückschlüsse über eine 

Korrelation von Saisonalität und Triebdifferenzierung zu. Zwar zeigen alle 

untersuchten saisonal kahlen Gymnospermen eine ausgeprägte 

Triebdifferenzierung, entsprechendes tritt aber auch bei einigen immergrünen 

Gymnospermen auf. Der Großteil der untersuchten immergrünen Gymnospermen ist 

dagegen nicht triebdifferenziert (Tab. 24).  

 

Tab. 24:  Triebdifferenzierung und Belaubungszustand bei Gymnospermen 
 

Taxon 
Triebdifferenzierung Belaubungszustand 

vorhanden nicht vorhanden saisonal kahl immergrün 
Abies  +  + 
Afrocarpus  +  + 
Agathis  +  + 
Cedrus +   + 
Ginkgo +  +  
Larix +  +  
Metasequoia +  +  
Picea  +  + 
Pinus +   + 
Podocarpus  +  + 
Pseudolarix +  +  
Sequoia +   + 
Sequoiadendron  +  + 
Taxus  +  + 
Torreya  +  + 
Taxodium +  +  
Tsuga  +  + 

 

Während eingangs davon ausgegangen wurde, dass Saisonalität generell immer nur 

die diesjährige Belaubung oder diesjährige Kurztriebe mit inserierender Belaubung 

erfasst und ein geordneter Laubwechsel dementsprechend ausschließlich annuell 

erfolgt, zeigen einige triebdifferenzierte, immergrüne Gymnospermen wie Pinus 

(Pinaceae) und Sequoia (Cupressaceae s. l.) ein davon abweichendes Verhalten.  

Am Ende der Vegetationsperiode im Oktober erfasst bei diesen Taxa die jährliche 

Abszission nur die jeweils ältesten Kurztriebe mit der inserierenden Belaubung. So 

verbleiben z. B. bei Pinus sylvestris regelmäßig ein- und zweijährige Kurztriebe am 

Individuum, während die älteren Kurztriebe zusammen mit der inserierenden 

Belaubung abgeworfen werden. Demzufolge tritt also auch bei triebdifferenzierten, 

immergrünen Gymnospermen eine Saisonalität auf.  
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Die Triebdifferenzierung stellt auch bei Gymnospermen ein altersabhängiges 

Phänomen dar, wie die Untersuchungen an Ginkgo biloba zeigen. Bei juvenilen 

Individuen steht neben dem Kronenauf- bereits auch der Kronenausbau im 

Vordergrund. So ist hier schon früh eine Differenzierung in Lang- und Kurztriebe 

ausgeprägt, bei der deutlich mehr Kurztriebe vorhanden sind als Langtriebe 

(Abb. 18A). Bei Individuen im mittleren Altersstadium der Kronenentwicklung ist nicht 

nur der weitere Kronenauf- und -ausbau, sondern auch die Reproduktion von 

Bedeutung. Die Differenzierung in Lang- und Kurztriebe ist in diesem Altersstadium 

ebenfalls deutlich ausgeprägt, wobei sich keine signifikanten Unterschiede zur 

Triebdifferenzierung im juvenilen Altersstadium feststellen lassen (Abb. 18B). Bei 

Altersformen spielt nur noch der Kronenerhalt und die Reproduktion eine Rolle. Eine 

Triebdifferenzierung ist nicht mehr erkennbar. Alle neu gebildeten Zuwächse sind 

dann nur noch Kurztriebe (Abb. 18C). 

 

Die Ergebnisse der Untersuchungen bei den Angiospermen-Gehölze zeigen, dass 

auf diese Gruppe die eingangs aufgestellten Arbeitshypothesen perfekt passen. Auf 

die Gymnospermen übertragen funktioniert dies wie ursprünglich angedacht nicht. 

Während bei den Angiospermen-Gehölzen das Langtriebblatt im Folgejahr 

morphologisch, anatomisch und physiologisch in seiner Funktion durch die gesamte 

Belaubung eines Kurztriebes ersetzt wird, erfolgt dies bei den Gymnospermen nicht. 

Hier sind die Langtriebblätter z. T. sogar kleiner als die Kurztriebblätter (Tab. 17B), 

und die Gesamtblattfläche des Kurztriebs entspricht bis zum 80-fachen der Fläche 

eines Langtriebblattes (Tab. 22). Lediglich Ginkgo biloba, bei dem das Langtriebblatt 

annähernd flächengleich der gesamten Kurztriebbelaubung ist, ähnelt diesbezüglich 

den Angiospermen-Gehölzen.  

 

Wie bereits bei den Angiospermen-Gehölzen beschrieben müssen auch die saisonal 

kahlen Gymnospermen viel Biomasse in die jährlich neue hervorzubringende 

Belaubung investieren. Durch die Ausbildung von Kurztrieben bleiben zumindest die 

jährlichen Investitionen in die Astmasse gering. Bei den Kurztrieben stimmen die 

Werte für die jährlichen Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche 

interspezifisch relativ gut überein, was den Bedingungen bei den Angiospermen-

Gehölzen entspricht. Für die jährlichen Investitionen in die Astmasse je 
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cm² Langtriebblatt hingegen stimmen die Werte interspezifisch nicht überein. Im 

Verhältnis wird für die Bildung von 1cm² Kurztriebblattfläche gegenüber 

1cm² Langtriebblattfläche 92,5-97,5 % Astmasse jährlich eingespart (Tab. 21). Die 

nicht triebdifferenzierten, immergrünen Gymnospermen (Tab. 20) zeigen in den 

Werten für die jährlichen Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche mit 0,001-

0,003 g/cm² interspezifisch ebenfalls keine signifikanten Schwankungen. Diese 

Werte entsprechen auch hier denen, nicht triebdifferenzierter, immergrüner 

Angiospermen-Gehölze (0,001-0,006 g/cm²). 

 

In der Förderung der Langtriebe sind jedoch deutliche Unterschiede zwischen 

Angiospermen-Gehölzen und Gymnospermen festzustellen. Im Gegensatz zu den 

Angiospermen-Gehölzen wird bei zahlreichen triebdifferenzierten Gymnospermen die 

Langtriebblattfläche mit wesentlich höheren jährlichen Investitionen in die Astmasse 

hervorgebracht. Angiospermen-Gehölze zeigen zudem interspezifisch keine 

signifikanten Schwankungen in den jährlichen Investitionen in die Astmasse pro 

cm² Langtriebblattfläche. Die Untersuchungen liefern bisher keine Anhaltspunkte, 

warum diese Werte bei Gymnospermen so heterogen sind. Eine denkbare Erklärung 

hierfür wäre, dass die untersuchten Taxa rezent stark reduzierte Langtriebblätter 

aufweisen und es für die Nadelblätter eine Größenuntergrenze gibt, unterhalb derer 

sie gewissermaßen unwirtschaftlich sind. Dies würde zur Vermischung des sonst 

beobachteten Größenunterschieds führen. Dieses lässt sich allerdings bisher nicht 

belegen. Für diese These spricht, dass Ginkgo biloba mit seinen großen Blattspreiten 

annähernd dem Untersuchungsergebnis triebdifferenzierter, saisonal kahler 

Angiospermen-Gehölze entspricht. Bei Ginkgo biloba wird das Langtriebblatt durch 

die annähernd flächengleiche Gesamtbelaubung eines Kurztriebes ersetzt. Eine 

andere Möglichkeit wäre, dass bei den Gymnospermen die Belaubung an 

Langtrieben rezent eine eher untergeordnete Rolle spielt, da die Langtriebe 

vorwiegend der Ausbreitung der Krone im Raum dienen (Ausnahme Ginkgo). Für 

diese These spricht das Innovationsverhalten von Pinus, bei der in der frühen 

juvenilen Phase ausschließlich Langtriebe mit photosynthetisch aktiven 

Langtriebblättern ausgebildet werden. Mit zunehmendem Alter wird die Fläche der 

Langtriebblätter immer stärker reduziert, so dass sie nur noch rudimentär vorhanden 

sind. Photosyntheseleistung erbringen diese dann nicht mehr. Bei Pinus dienen die 

Langtriebe daher schließlich nur noch dem Ausbau der Krone im Raum. 
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Im Gegensatz zu den Gymnospermen inseriert bei Angiospermen-Gehölzen in der 

Achsel eines jeden Langtriebblattes regelmäßig ein Kurztrieb. Dieses Muster ist nur 

bei Taxa mit ausreichend großen Internodien möglich. Bei den triebdifferenzierten 

Gymnospermen ist ein solcher Aufbau des Sprosssystems nicht zu beobachten 

(Ausnahme: Ginkgo biloba). Die Internodien zwischen den einzelnen 

Langtriebblättern sind nur wenige Millimeter lang, weswegen hier der nötige Platz für 

die Insertion eines Kurztriebes in der Achsel jedes Langtriebblattes fehlt. Die 

Assimilationsleistung der Langtriebbelaubung ist anscheinend zu vernachlässigen. 

Hierfür spricht, dass bei Metasequoia und Taxodium an den Langtrieben ein 

sylleptischer Austrieb der Kurztriebe erfolgt, welche bereits kurz nach dem Austrieb 

Assimilationsleistung erbringen. 

 

 

Wie gezeigt wurde, sind bei triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen Lang- und 

Kurztriebe durch Zwischenformen verbunden, die zahlenmäßig jedoch deutlich 

unterrepräsentiert sind. Bei den untersuchten triebdifferenzierten Gymnospermen 

treten diese nur bei den sequoioiden und taxodioiden Cupressaceen s. l. 

(Metasequoia, Sequoia und Taxodium) auf. Aufgrund der Untersuchungen können 

die Sprosssysteme bei Gymnospermen wie folgt eingeteilt werden 

(Kurztriebmetamorphosen wie z. B. bei Sciadopitys oder Phyllocladus wurden hier 

nicht berücksichtigt): 

 

1. Pinaceen-Typ: 
Lang- und Kurztriebe ohne Zwischenformen; Kurztriebe stark gestaucht; Kurztriebe 
meist persistierend; Blätter nadelartig; Cedrus, Larix, Pinus, Pseudolarix (Abb. 36A); 

 
 
 
 
2. Ginkgoaceen-Typ: 

Lang- und Kurztriebe ohne Zwischenformen; Kurztriebe stark gestaucht; Kurztriebe 
persistierend; Blätter breit flächig; Ginkgo (Abb. 36B); 
 
 
 
 

3. Cupressaceen-Typ: 
Lang- und Kurztriebe durch Zwischenformen verbunden; Kurztriebe mit gestreckten 
Internodien; regelmäßige Abszission von Kurztrieben; Blätter nadelartig; 
Metasequoia, Sequoia, Taxodium (Abb. 36C). 
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Während bei den triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen ein sylleptischer 

Austrieb eine mögliche Erklärung für das Vorhandensein von Zwischenformen 

darstellt, ist dies auf triebdifferenzierte Gymnospermen nicht ohne weiteres 

übertragbar. So treiben z. B. bei Cedrus einzelne Kurztriebe sylleptisch aus, trotzdem 

fehlen Zwischenformen. Ein  sylleptischer Austrieb kann daher bei Gymnospermen 

nicht alleine für das Vorhandensein von Zwischenformen ausschlaggebend sein. Da 

diese nur bei den Cupressaceen s. l. auftreten, könnte bei diesen Taxa, die am Ende 

der Vegetationsperiode entweder alle (Metasequoia und Taxodium) oder nur einen 

Teil (Sequoia) der Kurztriebe abwerfen, die Kombination von Abszissionsverhalten 

und sylleptischem Austrieb das Vorhandensein von Zwischenformen erklären. Bei 

 

 

 

 
Abb. 36: Kurztriebformen bei Gymnospermen; 

A: Pinaceen-Typ, Bsp. Larix; B: Ginkgoaceen-Typ, 

Bsp. Ginkgo; C: Cupressaceen-Typ, Bsp. Metase-

quoia.

Pinaceen-Typ Ginkgoaceen-Typ 

Cupressaceen-Typ 
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diesen Taxa treiben an diesjährigen Langtrieben regelmäßig sylleptisch Kurztriebe 

aus, die sich noch in der gleichen Vegetationsperiode weiter verzweigen können. 

Dabei sind die zuerst gebildeten Kurztriebe 1. Ordnung gegenüber denen 2. Ordnung 

deutlich stärker gefördert. Teilweise überlagern sich dann sowohl die Kurztriebe als 

auch deren Belaubung. Die Zwischenformen dienen hier offensichtlich dazu die 

Krone effektiver auszufüllen. Sich überlappende Triebe werden dabei am Ende der 

Vegetationsperiode zusammen mit den übrigen Kurztrieben abgeworfen.  

 

Die Abszission bzw. der Verlust von Trieben erfolgt bei den untersuchten 

Gymnospermen im Gegensatz zu den Angiospermen (Quercus robur) ohne 

Abszissionsgewebe. Die Gerüstsubstanz wird dabei entweder an einer 

Sollbruchstelle (Cupressaceen s. l.) oder im unteren Bereich der Seitentriebbasis 

(Larix decidua) abgetrennt. Ist eine Sollbruchstelle vorhanden, liegt die 

Trennungszone unmittelbar an der Abstammungsachse (Abb. 21A, C). Fehlt eine 

Sollbruchstelle, liegt sie weiter distal (Abb. 27A, B). 

 

Bei Larix decidua korreliert der Verlust von Trieben mit keinem erkennbaren 

saisonalen Zyklus. Ein Absterben der Seitentriebe erfolgt von der Stammbasis in 

Richtung Kronengipfel. Die Richtung dürfte dabei vorrangig durch Lichtmangel 

vorgegeben sein. Lediglich in Perioden, in denen mechanische Zug- und Scherkräfte 

(z. B. Wind, Schneedruck, Eisanhang) besonders stark auf das Individuum einwirken, 

kommt es zum verstärkten Verlust von Trieben. Die Abtrennung wird offensichtlich 

allein durch äußere, mechanische Faktoren bedingt. Da bei L. decidua die weiblichen 

Zapfen immer aus der einzigen terminalen Kurztriebknospe hervorgehen, ist ein 

zapfenbesetzter Kurztrieb nicht mehr in der Lage, erneut Assimilationsfläche 

hervorzubringen. L. decidua wirft anders als die übrigen Pinaceen die weiblichen 

Zapfen nicht ab. Deshalb muss für eine ausreichende mechanische Stabilisierung 

zapfenbesetzter Triebe und kommender Sprossgenerationen viel Biomasse in diese 

Triebe investiert werden. Um dieses zu vermeiden, gehen bei Larix solche Triebe 

nach einiger Zeit verloren. Daher gleicht der Verlust zapfenbesetzter Triebe einer 

"Selbstreinigung" zum Erhalt einer transparenten Krone. Da bei Larix keine 

Abszissionstrukturen ausgebildet sind, sollte der Begriff "Abszission" hier keine 
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Anwendung finden, sondern besser von "passiver Entfernung" der Triebe gesprochen 

werden. 

 

Andere Bedingungen liegen bei den Cupressaceen s. l. vor, deren "Abwurf" einem 

strengen, annuell auftretenden Zyklus unterliegt. Diese Taxa werfen am Ende der 

Vegetationsperiode regelmäßig entweder die einjährigen Kurztriebe oder aber die 

ältesten Kurz- bzw. Seitentriebe an einer vordefinierten Sollbruchstelle ab. Die 

"Abwurfstrukturen" bei den Cupressaceen s. l. zeigen eindeutig, dass diese Taxa 

befähigt sind, in einem kurzen Zeitraum ohne relevante Einwirkung äußerer Faktoren 

massenhaft Triebe abzuwerfen. Aufgrund des vorhandenen Sachverhaltes kann 

daher bei den Cupressaceen s. l. von Abszission der Triebe gesprochen werden.  

 

 

4.2.2 Evolution der Triebdifferenzierung  
Bei Angiospermen-Gehölzen ist bis auf wenige Ausnahmen die Triebdifferenzierung 

mit Saisonalität korreliert und es deutet vieles darauf hin, dass sich 

triebdifferenzierte, immergrüne Angiospermen-Gehölzen von saisonal kahlen 

Vorfahren ableiten lassen. Die von der Regel abweichenden Taxa können als Relikt, 

bzw. Zwischenformen verstanden werden. Unter Einbeziehung der 

Gattungsgeschichte (Ursprungszentren und geographische Ausbreitung) sind auch 

bei triebdifferenzierten Gymnospermen unterschiedliche Evolutionslinien denkbar. 

 

 

4.2.2.1 "Saisonal kahl und triebdifferenziert " als ursprüngliches Merkmal 
bei Gymnospermen 

In der Literatur wird Saisonalität bei Gymnospermen vielfach als abgeleitet dargestellt 

(z. B. COULTER et. al. 1982). Dabei bleibt jedoch oft offen, ob dieses "abgeleitet" in 

einem rein morphologisch-typologischen Sinn als Ableitung des Besonderen vom 

Gewöhnlichen oder als Ableitung im phylogenetischen Sinn gemeint ist. Der 

historische Kontext legt in den meisten Fällen die typologische Interpretation nahe. 
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Die Untersuchungen der saisonal kahlen, triebdifferenzierten Gymnospermen liefern 

keine Ergebnisse, die darauf hindeuten, dass diese rezente Lebensweise ein 

abgeleitetes Merkmal ist. Es wäre jedoch denkbar, dass diese Taxa den 

Entwicklungsschritt von "primär immergrün und nicht triebdifferenziert" hin zu 

"sekundär saisonal kahl und triebdifferenziert" bereits vollständig abgeschlossen 

haben. Dies könnte der Grund sein, warum bei diesen Taxa keine Indizien mehr für 

eine "primäre, immergrüne, nicht triebdifferenzierte" Lebensweise zu finden sind. 

Daher ist es zwingend notwendig, sich intensiver mit der Gattungsgeschichte solcher 

Taxa auseinanderzusetzen. Dies kann Indizien dafür liefern, dass die rezent 

triebdifferenzierten, saisonal kahlen Gymnospermen in ihrer gesamten Phylogenie 

ursprünglich saisonal kahl waren und immer noch sind. Hierauf soll im Folgenden 

anhand von Larix und Pseudolarix (Pinaceae) sowie Metasequoia 

(Cupressaceae s. l.) näher eingegangen werden. 

 

Die Gattung Larix ist rezent in borealen Arealen sowie in montanen und 

submontanen Stufen Nord-Amerikas, Asiens und Europas weit verbreitet. Dazu passt 

auch der rezent saisonal kahle, triebdifferenzierte Zustand. Erste fossile Funde von 

Larix stammen aus dem mittleren bis späten Eozän der kanadischen Hocharktis 

sowie vom Thunder Mountain und Coal Creek in Idaho (WEI 2003). Stimmen die 

Angaben über das Ursprungszentrum, ist es wahrscheinlich, dass die "Ur-Lärche" als 

Adaptation an die ausgeprägten Jahreszeiten der hohen Breitengrade (mit tiefen 

winterlichen Temperaturminima sowie ausgeprägter Photoperiodik) saisonal kahl und 

triebdifferenziert war. LEPAGE et al. (1995) beschreibt das tropische bis subtropische 

Klima in Europa während des Plio- und Eozäns als eine mögliche Barriere für die 

geographische Ausbreitung von Larix. Diese These spricht ebenfalls für einen primär 

saisonal kahlen Zustand. War die "Ur-Lärche" durch saisonalen Laubabwurf und 

Triebdifferenzierung an kühle Klimate angepasst, könnte dies erklären, warum das 

tropische bis subtropische Klima in Europa während des Plio- und Eozäns für dieses 

Taxon eine Ausbreitungsbarriere darstellte. Aus den genannten Gründen ist es 

wahrscheinlich, dass die rezenten Vertreter von Larix ursprünglich saisonal kahl 

waren und sind und nicht wie z. B. von COULTER et al. (1982) beschrieben von 

immergrüner zu saisonal kahler Lebensweise übergegangen sind. 
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Pseudolarix weist eine ähnliche Gattungsgeschichte wie Larix auf. Die Gattung 

wurde zum ersten Mal aus Ablagerungen des späten Juras/der frühen Kreidezeit im 

Bureya und Fuxin Becken aus SO-Russland und NO-China bekannt. Ersten Fossilien 

von Pseudolarix sind unter anderem Sprossabschnitte, die eindeutig belegen, dass 

diese frühen Vertreter bereits eine ausgeprägte Triebdifferenzierung aufwiesen 

(LEPAGE 1995). Anhand der Fossilien konnten lediglich zwei Vertreter von 

Pseudolarix identifiziert werden, von denen einer mit der rezenten P. amabilis 

übereinstimmt. Pseudolarix ist demnach neben Pinus einer der ältesten, 

bekanntesten Vertreter der Pinaceen, der rezent noch existiert und somit ein 

exzellentes Beispiel morphologischer Unveränderlichkeit über verschiedene 

geologische Erdzeitalter darstellt (LEPAGE 2003). Daraus läßt sich schließen, dass 

auch Pseudolarix in ihrer Phylogenie immer saisonal kahl war und demzufolge rezent 

noch den ursprünglichen Merkmalszustand reflektiert. 

 

Metasequoia ist rezent monotypisch und blieb, ähnlich wie Pseudolarix, offensichtlich 

über einen langen Zeitraum morphologisch unverändert. In der Literatur wurden 

zahlreiche fossile Vertreter von Metasequoia identifiziert, bei denen es sich jedoch 

wahrscheinlich durchgehend um M. occidentalis handelt und keine erkennbaren 

Unterschiede zum rezenten M. glyptostroboides aufweisen. Da der Internationale 

Code der botanischen Nomenklatur (2000) empfiehlt, Fossilien nicht mit dem Namen 

rezenter Taxa zu versehen, darf daher aus der Verschiedenheit der Namen, nicht auf 

eine nachvollziehbare Unterscheidung der Taxa geschlossen werden. Diese 

morphologische Unveränderlichkeit bei Metasequoia über verschiedene geologische 

Erdzeitalter demonstriert, dass sich die Gattung zumindest morphologisch seit 

Anfang der späten Kreidezeit nicht verändert hat (LEPAGE 2005). Es ist demzufolge 

wahrscheinlich, dass auch Metasequoia in seiner gesamten Phylogenie saisonal kahl 

und triebdifferenziert war und die rezente Lebensweise die ursprünglich darstellt. 

 

4.2.2.2 "Immergrün und triebdifferenziert" als abgeleitetes Merkmal bei 
Gymnospermen  

Wie auch bei den Angiospermen-Gehölzen kann die Triebdifferenzierung trotz 

immergrünem Zustand, das Relikt einer ehemaligen saisonal kahlen, 

triebdifferenzierten Lebensweise darstellen (vgl. Nothofagus dombeyi und Acer 
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sempervirens). Cedrus, Pinus und Sequoia  stammten in diesem Fall von saisonal 

kahlen Vorfahren ab. Es ist demzufolge denkbar, dass sich triebdifferenzierte, 

immergrüne Gymnospermen in einem phylogenetischen Zwischenstadium auf dem 

Weg zu künftig nicht triebdifferenzierten Taxa befinden. Hierauf soll im Folgenden bei 

einigen ausgewählten Vertretern der Cupressaceen s. l. und Pinaceen näher 

eingegangen werden. 

 

Betrachtet man die molekularen Stammbäume der Cupressaceen s .l. von 

GADEK et al. (2000) und KUSUMI et al. (2000) unter Einbeziehung der morpholo-

gischen und anatomischen Ergebnisse der hier vorliegenden Arbeit, so stellt sich die 

Frage nach den entscheidenden Evolutionsschritten innerhalb dieser Gruppe. Die 

basal stehenden Taxa der Stammbäume (Athrotaxis, Cunninghamia und Taiwania) 

sind rezent immergrün. In beiden Stammbäumen stehen das sequoioide und das 

taxodioide Monophylum, in denen saisonal kahle Taxa vorkommen, im Vergleich zu 

den durchgehend immergrünen Cupressaceen s. str., die allesamt immergrün sind, 

basal. Wie bei den südamerikanischen Vertretern von Nothofagus findet man auch in 

diesen beiden Monophyla drei mögliche morphologische Varianten: 

 

sequoioides Monophylum 
1. triebdifferenziert und saisonal kahl (Metasequoia); 

2. triebdifferenziert und immergrün (Sequoia); 

3. nicht triebdifferenziert und immergrün (Sequoiadendron). 
 

taxodioides Monophylum 
4. triebdifferenziert und saisonal kahl (Taxodium distichum); 

5. triebdifferenziert und "halbimmergrün" (Taxodium mucronatum); 

6. nicht triebdifferenziert und immergrün (Cryptomeria). 
 

Aufgrund der unterschiedlichen morphologischen Ausprägungen sind verschiedene 

Evolutionslinien in den Cupressaceen s. l. möglich. Geht man von einer immergrünen 

"Ur-Cupressaceae" aus, so dürfte dieser Zustand in den rezent immergrünen, nicht 

triebdifferenzierten Taxa noch realisiert sein, welche demnach den ursprünglichen 

Charakter zeigen. Die heute noch lebenden saisonal kahlen, triebdifferenzierten 
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Taxa sind dann abgeleitet. Der überwiegende Teil der rezenten immergrünen Taxa 

ist nicht triebdifferenziert. Die immergrüne Sequoia passt aufgrund ihrer 

Triebdifferenzierung allerdings nicht ins Schema.  

 

Geht man allerdings davon aus, dass die "Ur-Cupressaceae" saisonal kahl war, lässt 

sich mutmaßen, dass einige rezente Taxa diesen Zustand beibehalten haben, 

während andere vermutlich sekundär zur immergrünen Lebensweise übergegangen 

sind. Für letzteres sprechen folgende Indizien: 

 

a. Triebdifferenzierung tritt trotz immergrüner Lebensweise auf; 
b. auch immergrüne Taxa unterliegen einer Saisonalität. 

 

Triebdifferenzierung tritt trotz immergrüner Lebensweise auf: 

Analog zu der Hypothese bei den Angiospermen-Gehölzen ist denkbar, dass sich die 

bei Sequoia ausgeprägte Kombination von Triebdifferenzierung und immergrün als 

phylogenetisches Zwischenstadium interpretieren lässt. Die weitere Entwicklung führt 

dann zu einem "typischen" nicht triebdifferenzierten, immergrünen Taxon (Abb. 37).  

 

 

 

Abb. 37: Hypothetische Phylogenie von Sequoia sempervirens. 

 

Auch immergrüne Taxa unterliegen einer Saisonalität: 

Die Abszission von Trieben unterliegt sowohl bei den saisonal kahlen als auch bei 

den immergrünen Cupressaceen s. l. einer Saisonalität. Bei den saisonal kahlen 

Taxa erfolgt die Abszission aller einjährigen, beblätterten Kurztriebe, bei den 

immergrünen Taxa der ältesten, beblätterten Kurz- bzw. Seitentriebe. Ein- und 

zweijährige Triebe verbleiben dabei am Individuum. Der enge Zeitraum des 

massenhaften Triebabwurfs kann bei immergrünen Taxa als Relikt eines ehemals am 

Ende der Vegetationsperiode regelmäßig erfolgten, geordneten Laubabwurfs 

gedeutet werden, wie dies rezent bei "typischen", saisonal kahlen Taxa der Fall ist. 

saisonal kahl, 

triebdifferenziert 

immergrün, 

triebdifferenziert → 
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→ →

Bei "typischen", immergrünen Taxa, erfolgt dagegen der Blattabwurf als Folge der 

Blattseneszenz und findet dabei meist gleichmäßig ohne erkennbaren saisonalen 

Zyklus über das ganze Jahr statt. Lediglich zum Zeitpunkt des Neuaustriebs ist ein 

leicht vermehrter Abwurf funktionsunfähiger Blätter zu verzeichnen. Ein 

Abwurfverhalten, wie es bei den Cupressaceen s. l. zu beobachten ist, tritt nicht auf.  

Alle Cupressaceae s. l. werfen ihre Triebe gezielt an Sollbruchstellen (Abb. 20) und 

nach einheitlichem Muster ab (Abb. 24, 25). Diese Abszissionsstrukturen sind bei 

den immergrünen Vertretern dieser Gruppe eher als Remineszenz an frühere 

Saisonalität denn als Prädisposition für eine in der Evolution später auftretende 

Saisonalität zu verstehen. Dafür spricht das Auftreten von serialen Beiknospen, die 

typische "Reserveknospen" zum Ersatz verlorener Achseltriebe darstellen. Solche 

Strukturen geben Anlass zur Vermutung, dass Saisonalität in dieser Gruppe früher 

wesentlich häufiger war, als das heutige Artenspektrum dies vermuten lässt.  

 

Mit den hier aufgeführten Ergebnissen hat die Ausgangshypothese, zumindest einige 

immergrüne Gymnospermen würden von saisonal kahlen Vorfahren abstammen, 

eine starke Stütze erfahren. Bei den nicht triebdifferenzierten, immergrünen 

Cupressaceen s. l. ist es wahrscheinlich, dass diese den Wandel von "saisonal 

kahler und triebdifferenzierter" hin zur "immergrünen und nicht triebdifferenzierten" 

Lebensweise vollständig vollzogen hätten (Abb. 38).  

 

 

Abb. 38: Hypothetische Phylogenie nicht triebdifferenzierter, immergrüner Cupressaceen s. l. 

 

Die zuvor aufgeführten Thesen liefern zahlreiche Indizien, die für eine saisonal kahle 

"Ur-Cupressaceae" sprechen. In diesem Fall spiegeln die rezent saisonal kahlen, 

triebdifferenzierten Taxa den ursprünglichen Merkmalszustand wider, während die 

rezent immergrünen, nicht triebdifferenzierten Taxa abgeleitet sind. Demzufolge 

hätten immergrüne, triebdifferenzierte Taxa wie Sequoia sempervirens diesen letzten 

Evolutionsschritt noch nicht vollständig abgeschlossen.  

 

immergrün, 

nicht differenziert 

saisonal kahl, 

triebdifferenziert 

immergrün, 

triebdifferenziert 
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Auch Cedrus (Pinaceae) weist trotz immergrüner Lebensweise eine ausgeprägte 

Triebdifferenzierung auf. Vergleicht man die triebdifferenzierte, saisonal kahle Larix 

mit Cedrus, so lassen sich kaum Unterschiede im Aufbau des Sprosssystems 

erkennen. Aufgrund der ausgeprägten Triebdifferenzierung trotz immergrüner 

Lebensweise kann auch dies, als ein phylogenetisches Zwischenstadium angesehen 

werden (vgl. Sequoia). Im Stammbaum der Pinaceen steht Cedrus basal 

(WANG et al. 2000). So lässt sich zunächst mutmaßen, dessen immergrüner Zustand 

reflektiere ein primäres Merkmal. Aber auch bei diesem Taxon muss die 

Merkmalsevolution nicht unbedingt parallel zur Artenevolution verlaufen. Fossile 

Funde zeigen, dass Cedrus ein ehemals ausgedehntes Verbreitungsareal aufwies, 

während das rezente Verbreitungsareal im Mittelmeerraum und dem westlichen 

Himalaya disjunkt ist. Das Ursprungszentrum des Taxons lag vermutlich in hohen 

Breitengraden Eurasiens. Von dort aus erfolgte im Tertiär die geographische 

Ausbreitung in südlichere Gebiete. So sollen die Vorfahren heutiger Vertreter 

Südeuropa im Miozän, Nordafrika im späten Tertiär und den Himalaya nicht vor dem 

Miozän erreicht haben (QIAO et al. 2007). Das mögliche Ursprungszentrum in hohen 

Breitengraden und die dort vorherrschenden damaligen Umwelteinflüsse 

(ausgeprägte Jahreszeiten mit tiefen winterlichen Temperaturminima und 

ausgeprägter Photoperiodik) dürften wie bei Larix bereits diskutiert, eine primäre, 

saisonal kahle Lebensweise bedingt haben. Den Wandel zur rezenten immergrünen 

Lebensweise hätte Cedrus demzufolge bei der geographischen Ausbreitung in 

klimatisch günstigere Areale vollzogen. Die rezente Triebdifferenzierung wäre 

demnach das Relikt einer ehemaligen Saisonalität, während die immergrüne 

Lebensweise sekundär erlangt wurde. 

 

Bei Cedrus könnte der sylleptische Austrieb von Kurztrieben auch eine andere 

Ursache für das Vorhandensein der Triebdifferenzierung darstellen. Dieser findet 

jedoch nicht regelmäßig bei allen Individuen statt. Vielmehr ist dieses 

Innovationsverhalten häufig bei Baumschulware festzustellen, die auf sehr 

nährstoffreichen, humosen Gartenböden ausgepflanzt wurde und im frühen juvenilen 

Stadium große jährliche Zuwächse erbringt. Trieben an einem Langtrieb sylleptisch 

wieder Lang- statt Kurztriebe aus, überlagerten sich diese dann entsprechend stark. 

Eine Differenzierung in Lang- und Kurztriebe wäre die einzige Möglichkeit dieses zu 
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Abb. 39: Hypothetische Reduktionsreihe bei Pinus; A: Hypothetisches Erscheinungsbild zum Zeitpunkt des 
Wandels von saisonal kahler zu immergrüner Lebensweise; B: Stauchung des Kurztriebes; C: Reduktion der 
Blattanzahl und des Langtriebblattes (z. B: Pinus sylvestris); D: Reduktion zum 1-blättrigen Kurztrieb (z. B. 
Pinus monophylla). 

vermeiden. Da aber solch ein Innovationsverhalten nur auf besonders 

nährstoffreichen Gartenböden und nur bei sehr juvenilen Individuen auftritt, ist es 

wahrscheinlicher, die Korrelation von Triebdifferenzierung und immergrüner 

Lebensweise mit den zuvor aufgeführten, evolutiven Indizien zur begründen. 

 

Die Gattung Pinus, als ein weiterer Vertreter der Pinaceen, zeigt ebenfalls eine für 

immergrüne Taxa untypische Triebdifferenzierung, was anscheinend auch hier 

phylogenetisch kein junges Merkmal ist. 
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Abb. 40: Pinus monophylla, Kurztriebe gele-
gentlich mit zwei Nadelblättern 

Abb. 41: Pinus sylvestris, Triebabwurf aller 2-bis 
3-jährigen Kurztriebe am Ende der Vegetations-
periode im Oktober. 

Bereits Fossilien aus der Kreidezeit und dem Tertiär weisen 2-, 3-, 4- oder 5-nadelige 

Kurztriebe auf und werden zu Pinus oder Pinites gestellt (WILSON 1983). Auch bei 

den rezenten Vertretern von Pinus kann die Triebdifferenzierung trotz immergrüner 

Lebensweise als das Relikt eines saisonal kahlen Vorfahren gedeutet werden. Im 

Zuge des Wandels zu immergrünen Lebensweise fanden bei diesem Taxon 

offensichtlich zahlreiche morphologische Reduktionen sowohl im Sprosssystem als 

auch in der Belaubung statt (Abb. 39).  

 

Die vermutlich saisonal kahle "Ur-Kiefer" 

wies wahrscheinlich mehrere, spiralig 

inserierende Blätter pro Kurztrieb auf. Die 

Kurztriebe inserierten dabei in der Achsel 

eines photosynthetisch aktiven Langtrieb-

blattes. In der weiteren Evolution wurde 

sowohl der Kurztrieb als auch dessen 

Blattanzahl immer stärker reduziert. Die 

Reduktion der Langtriebblätter erfolgte so 

stark, dass sie rezent nur noch 

photosynthetisch inaktive Blattrudimenten 

darstellen (Abb. 39, 40). Demzufolge stellt 

Pinus monophylla, bei der an einem sehr 

schwach geförderten Kurztrieb nur jeweils 

ein Nadelblatt inseriert, die am stärksten 

abgeleitete Form dar. Bei diesem Taxon 

findet man gelegentlich noch, wie auch 

schon von GOTTFRIED (2004) beschrieben, 

2-nadelige Kurztriebe (Abb. 40), was die 

Hypothese als Endglied einer starken 

Reduktionsreihe unterstützt. Durch 

zusätzliche, komplette Reduktion des Lang-

triebblattes und des Kurztriebes erhielte P. 

monophylla ein Erscheinungsbild, das einem 

"typischen", immergrünen, nicht 
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triebdifferenzierten Individuum entspräche (wie z. B. Abies oder Picea). Die Identität 

des Kurztriebblattes als solches wäre dann nicht erkennbar.  

 

Ein weiteres Indiz, das auf die sekundäre Erlangung des immergrünen Zustandes 

hindeutet, ist der massenhafte Triebabwurf zum Ende der Vegetationsperiode 

(Abb. 41). Wie auch bei Sequoia erfolgt bei Pinus die Abszission der nur jeweils 

ältesten Kurztriebe mit inserierender Belaubung im Oktober. Dabei werden jeweils 

alle Kurztriebe der jeweiligen Langtriebsprossgeneration abgeworfen (Abb. 41). Die 

Abszission der Kurztriebe erfolgt dabei zum gleichen Zeitpunkt, wenn auch die 

übrigen, jedoch saisonal kahlen Pinaceen Larix und Pseudolarix ihre Belaubung 

abwerfen. Daher könnte es sein, dass der Zeitpunkt des Triebabwurfs ein Relikt 

eines ehemals saisonal kahlen Zustandes ist. Für diese These spricht, dass im 

Gegensatz zu den meisten immergrünen Taxa bei Pinus der Laubwechsel ebenfalls 

geordnet und nur über einen kurzen Zeitraum erfolgt. 
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5 Zusammenfassung 
Um den Zusammenhang zwischen Triebdifferenzierung und Saisonalität zu klären, 

wurden rund 900 Taxa morphologisch, anatomisch und physiologisch untersucht. Die 

Untersuchungsergebnisse zeigen, dass eine enge Korrelation von Saisonalität und 

Triebdifferenzierung besteht. Saisonal kahle Angiospermen-Gehölze sind mit 

wenigen Ausnahmen triebdifferenziert, immergrünen hingegen nur in 

Ausnahmefällen. Bei den untersuchten Gymnospermen sind ebenfalls alle saisonal 

kahlen Taxa triebdifferenziert, allerdings auch eine Vielzahl immergrüner Taxa, die 

sich allerdings auf drei Gattungen (Cedrus, Pinus und Sequoia) beschränkt, von 

denen Pinus besonders artenreich ist. 

 

Der allgemeinen Lehrmeinung zufolge wird die triebdifferenzierte, saisonal kahle 

Sprossgestaltung bei rezenten Angiospermen-Gehölzen und Gymnospermen als 

abgeleitetes Merkmal angesehen. Dies konnte durch die hier vorliegenden 

Untersuchungen jedoch nur für die Angiospermen-Gehölze bestätigt werden. Anders 

hingegen verhält es sich bei triebdifferenzierten, saisonal kahlen Gymnospermen. 

Der historische Kontext legt für diese vielfach eine morphologisch-typologische 

Interpretation als Ableitungen im phylogenetischen Sinn nahe. Daher ist es höchst 

wahrscheinlich, dass rezent triebdifferenzierte, saisonal kahle Gymnospermen wie 

Larix, Metasequoia, Taxodium und Pseudolarix ursprünglich saisonal kahl waren und 

sind. Für die triebdifferenzierten, immergrünen Taxa Cedrus, Pinus und Sequoia 

liefern die Untersuchungsergebnisse durch Einbeziehung der Gattungsgeschichte 

zahlreiche Indizien, die ein phylogenetisches Zwischenstadium dieser Taxa 

befürworten. Diese sind wahrscheinlich nach ursprünglich saisonal kahler 

triebdifferenzierter Lebensweise, sekundär zur immergrünen übergegangen. Die 

Triebdifferenzierung bei diesen Taxa wäre somit als Remineszenz an eine ehemalige 

Saisonalität zu verstehen, die allerdings schon sehr lange zurückliegt. Es ist daher 

erstaunlich, dass Taxa wie Pinus und Sequoia noch einen geordneten, saisonalen 

Laubwechsel aufweisen. Diese Taxa stehen somit im Gegensatz zu "typischen" 

immergrünen Taxa, welche das ganze Jahr über, ohne erkennbaren saisonalen 

Zyklus verteilt Blätter im Zuge der Blattseneszenz abwerfen. Pinus und Sequoia 

dagegen werfen am Ende der Vegetationsperiode massenhaft die jeweils ältesten 

beblätterten Kurztriebe ab. Dieses Abszissionsverhalten kann ebenfalls eine 

Remineszenz einer früheren saisonal kahlen Lebensweise darstellen. Der 
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Belaubungszustand wechselte bei diesen Taxa im Zuge der Phylogenie daher höchst 

wahrscheinlich mehrfach. Damit konnte zwar einerseits gezeigt werden, dass einige 

immergrüne Gymnospermen von saisonalen Vorfahren abstammen, allerdings wurde 

dieser Nachweis anders geführt als in der Arbeitshypothese vermutet. Der 

Evolutionsweg zur Langtrieb-/Kurztrieb-Differenzierung ist offenbar bei 

Gymnospermen ein grundsätzlich anderer als bei Angiospermen-Gehölzen und 

bisher noch nicht verstanden. 

 

Die Daten zu den Angiospermen-Gehölzen passen perfekt zu den eingangs 

aufgestellten Arbeitshypothesen. Es zeigt sich, dass bei den Angiospermen-

Gehölzen und Ginkgo biloba (Gymnospermae) die Triebförderung in unmittelbarem 

Verhältnis zur Blattfläche steht. Die jährlichen Investitionen in die Astmasse der 

Langtriebe liegen pro cm² Blattfläche im Vergleich zu den Kurztrieben stets um eine 

10er-Potenz höher. Die Werte für die Langtriebe entsprechen den jährlichen 

Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche bei nicht triebdifferenzierten Taxa. 

Bei allen untersuchten Gymnospermen entsprechen die Werte für die jährlichen 

Investitionen in die Astmasse pro cm² Blattfläche bis auf die Werte für 

cm² Langtriebblattfläche denen der Angiospermen-Gehölze. Demnach ist das 

Verhältnis von jährlicher Investition in die Astmasse und Blattfläche keine zufällige 

Variable, sondern beide Größen stehen in einem definierten Verhältnis zueinander. 

Durch die Triebdifferenzierung liegen die Einsparungen in den jährlichen 

Investitionen in die Astmasse pro cm² Kurztriebblattfläche gegenüber 

cm² Langtriebblattfläche im interspezifischen Vergleich bei Angiospermen-Gehölzen 

zwischen 60 bis 96,7%, bei Gymnospermen zwischen 93,6 bis 97,5 %. Da bei 

Gymnospermen interspezifisch für die jährlichen Investitionen in die Astmasse pro 

cm² Langtriebblattfläche kein einheitliches Muster wie bei den Angiospermen-

Gehölzen vorliegt, liegt die Vermutung nahe, dass in dieser Gruppe Langtriebe 

rezent vorrangig der Ausbreitung der Krone im Raum dienen (Ausnahme Ginkgo 

biloba, der den Ergebnissen den Angiospermen-Gehölze entspricht).  

 

Bei triebdifferenzierten Angiospermen-Gehölzen wird das Langtriebblatt in seiner 

Funktion durch die gesamte Belaubung eines Kurztriebes ersetzt. Dabei entspricht 

die Gesamtblattfläche eines Kurztriebes der Fläche eines einzelnen Langtriebblatts. 
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Die Blattanzahl ist dabei umgekehrt proportional zur Blattfläche des Einzelblattes. 

Wenn die Fläche des Einzelblattes groß ist, ist die Anzahl der Blätter pro Kurztrieb 

gering, bzw. ist die Fläche des Einzelblattes umso kleiner, je mehr Blätter am 

Kurztrieb inserieren. Diese Regel wird durch die seltenen Ausprägungen von 

Cercidiphyllum und Tetracentron unterstrichen, bei denen am Kurztrieb jährlich nur 

ein einziges, dem Langtriebblatt flächengleiches Laubblatt inseriert.  

 

Bei zahlreichen triebdifferenzierten Gymnospermen entspricht die Gesamtblattfläche 

an einem Kurztrieb dem Vielfachen der Fläche eines einzelnen Langtriebblattes und 

entspricht hier eher der Blattfläche des gesamten Langtriebes. Eine mögliche 

Erklärung hierfür wäre, dass bei zahlreichen rezenten Gymnospermen eine starke 

Reduzierung des Langtriebblattes stattgefunden hat. So ist es denkbar, dass die 

Langtriebblätter dieser Taxa ehemals erheblich größere Blattspreiten aufwiesen und 

einen ähnlichen Aufbau zeigten, wie die rezenten Angiospermen-Gehölze. Unter den 

Gymnospermen ist dieses rezent nur noch bei Ginkgo anzutreffen, bei dem die 

Blattfläche eines Langtriebblattes der Gesamtblattfläche eines Kurztriebes entspricht. 
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5 Conclusion 
The results indicate a close correlation between seasonality and long shoot/short 

shoot syndrome. Within in woody angiosperms the vegetative long shoot/short shoot 

syndrome correlates well with seasonality. All investigated seasonal green 

gymnosperms have a long shoot/short shoot syndrome, however also a couple of 

evergreen taxa too. Evergreen gymnosperms with a distinct long short/short shoot 

syndrome are only been found in 3 genera (Cedrus, Pinus and Sequoia). 

 

Seasonal green taxa with a long short/short shoot syndrome are often regarded as 

derived taxa within woody angio- and gymnosperms. The results confirm this 

interpretations for only woody angiosperms. Seasonal green gymnosperms were 

often investigated only morphological-typologically and not morphological-

phylogenetically. The results of this study show that recent seasonal green 

gymnosperms with long short/short shoot syndrome such as Larix, Metasequoia, 

Taxodium and Pseudolarix were likely always seasonal green in their evolution. The 

results and the fossil data support that recent evergreen gymnosperms as Cedrus, 

Pinus and Sequoia with long shoot/short shoot syndrome changed secondary to 

evergreen taxa, after being primitive seasonal green. In this case the long short/short 

shoot syndrome of these taxa can be understood as a reminiscence of an earlier 

seasonality. The results show that also the probably derived taxa Pinus and Sequoia 

show surprisingly a moderate leaffall at the end of the growth period, which is very 

uncommon for "typical" evergreen taxa. "Typical" evergreen taxa drop their leafs over 

the whole vegetation period, without any seasonal affinities, different from Pinus and 

Sequoia, which abscisse the oldest short shoots only at the end of the growth period. 

This abscission could also be regarded as a riminescence of an earlier seasonality. 

In this case, the character of leafiness has probably changed several time in 

evolution. So it could be shown, that some evergreen gymnosperms are derived from 

seasonal ancestors. The arguments are however different from those outlined in the 

working hypothesis. The evolutionary pathway to long shoot/short shoot syndrome in 

gymnosperms seems therefor to be different from the evolutionary traits in 

angiosperms and is not understood up to now.  

 

The data about woody angiosperms support perfectly the correlation between 

seasonality and long shoot/short shoot syndrome. However, the results of the 
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gymnosperms do not support this. In woody angiosperms and Ginkgo biloba 

(Gymnospermae) the data represent a close correlation between the annual costs in 

shoot mass and leafiness. The annual shoot mass per leaf area is 10 times larger in 

long shoots compared to short shoots. The annual costs in the shoot mass per leaf 

area of a long shoot leaf is similar to the annual costs in the shoot mass per leaf area 

of taxa without long shoot/short shoot syndrome. The data of the annual costs in 

shoot mass per cm² leaf area for all gymnosperms are similar to those of woody 

angiosperms except the data for the cm² long shoot leaf area. The correlation of 

annual costs of shoot mass and leaf area is significant. Woody angiosperms with 

long shoot/short shoot syndrome save between 60 to 96,7% shoot mass per short 

shoot leaf area compared to the costs per long shoot leaf area and gymnosperms 

between 93,6 to 97,5 %. 

 

In woody angiosperms with long shoot/short shoot syndrome a long shoot leaf is 

replaced in its function through all leaves of a short shoot. All leaves of a short shoot 

generally replace perfectly the lamina of a single long shoot leaf. The total number of 

leaves of a short shoot is reversely proportional to the leaf area of a single short 

shoot leaf. That means, if a single leaf is large, the total number of leaves per short 

shoot is small. Or if the leaf area of a single leaf is small the number of leaves per 

short shoot is high. Cercidiphyllum and Tetracentron support this correlation. Both 

taxa have only one leaf per short shoot with the same size as a long shoot leaf. Many 

gymnosperms with long shoot/short shoot syndrome are different to the woody 

angiosperms with long shoot/short shoot syndrome. In most investigated 

gymnosperms, the total leaf area of a complete short shoot is several times larger 

than the leaf area of a long shoot leaf. The total leaf area of a short shoot is here 

more or less equivalent to the leaf area of the entire long shoot. The reason might be 

the reduction of the long shoot leaf area in many recent gymnosperms. The long 

shoot leaf area in gymnosperms was probably much larger in the past. These taxa 

showed likely a similar correlation between the leaf area of long and short leaves as it 

is shown in recent woody angiosperms and Ginkgo.  
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Anhang  
 
 
Tab. A:  Tabellarische Übersicht über das Sprosssystem und den Belaubungszustand 

bei Angiospermen-Gehölzen 
sk=saisonal kahl, i= immergrün. 
 

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Acer acuminatum WALICH et D. DON +  +  

Acer argutum MAXIM. +  +  

Acer barbinerve MAXIM. +  +  

Acer buergerianum MIQ. +  +  

Acer buergerianum MIQ. ssp. formosanum MURRAY et LAUENER +  +  

Acer buergerianum MIQ. ssp. ningpoense MURRAY +  +  

Acer caesium WALLICH ex BRANDIS +  +  

Acer caesium WALLICH ex BRANDIS ssp. giraldii MURRAY +  +  

Acer campbellii HOOK. f. et THOMSON +  +  

Acer campbellii HOOK. f. et THOMSON ssp. flabellatum  ssp. yunnanense FANG +  +  

Acer campbellii HOOK. f. et THOMSON ssp. flabellatum  var. flabellatum MURRAY +  +  

Acer campbellii HOOK. f. et THOMSON ssp. sinense DE JONG +  +  

Acer campbellii HOOK. f. et THOMSON ssp. wilsonii DE JONG +  +  

Acer campestre L. var. acuminatilobum PAPP +  +  

Acer campestre L. +  +  

Acer cappadocicum GLED. ssp. lobelii MURRAY +  +  

Acer cappadocicum GLED. ssp. sinicum  var. sinicum HANDEL-MANZETTII +  +  

Acer cappadocicum GLED. ssp. sinicum  var. tricaudatum RHEDER +  +  

Acer carpinifolium SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Acer caudatifolium MURRAY +  +  

Acer caudatum WALLICH +  +  

Acer caudatum WALLICH ssp. ukurunduense  MURRAY +  +  

Acer cinnamomifolium HAYATA  +  + 

Acer circinatum PURSH. +  +  

Acer cissifolium KOCH +  +  

Acer crataegifolium SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Acer davidii FRANCHET +  +  

Acer diabolicum BLUM ex KOCH +  +  

Acer distylum SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Acer glabrum TORR. +  +  

Acer glabrum TORR. ssp. douglasii WESMAEL +  +  

Acer griseum PAX +  +  

Acer grosseri PAX +  +  

Acer heldreichii ORPHANIDES ex BOISSNER +  +  

Acer heldreichii ORPHANIDES ex BOISSNER ssp. trautvetteri MURRAY +  +  

Acer henryi PAX +  +  

Acer hyrcanum FISCH et C.A.MEYER +  +  

Acer hyrcanum FISCH et C.A. MEYER ssp. intemedium BORNMÜLLER +  +  

Acer hyrcanum FISCH et C.A. MEYER ssp. keckianum YALTIRIK +  +  

Acer hyrcanum FISCH et C.A. MEYER ssp. reginae-amaliae MURRAY +  +  

Acer hyrcanum FISCH et C.A. MEYER ssp. sphaerocarpum YALTIRIK +  +  
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ii

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Acer hyrcanum FISCH et C.A. MEYER ssp. stevenii MURRAY +  +  

Acer hyrcanum FISCH et C.A. MEYER ssp. tauricolum YALTIRIK +  +  

Acer japonicum THUNB. ex MURRAY +  +  

Acer longipes FRANCHET  ex REHDER +  +  

Acer longipes FRANCHET  ex REHDER ssp. amplum DE JONG +  +  

Acer macrophyllum PURSH. +  +  

Acer mandshuricum MAXIM. +  +  

Acer maximowiczianum  MIQ. +  +  

Acer micranthum SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Acer miyabei MAXIM. +  +  

Acer mono MAXIM. +  +  

Acer monspessulanum L. +  +  

Acer monspessulanum L. ssp. turcomanicum MURRAY +  +  

Acer negundo L. ssp. negundo  L. +  +  

Acer negundo L. ssp. californicum WESMAEL +  +  

Acer negundo L. ssp. interius A. & D. LOEVE +  +  

Acer nipponicum HARA +  +  

Acer olivaceum FANG et CHUI +  +  

Acer oliverianum PAX +  +  

Acer oliverianum PAX ssp. formosanum MURRAY +  +  

Acer obtusifolium SIBTH. & SM +   + 

Acer opalus MILL. +  +  

Acer opalus MILL. ssp. hispanicum MURRAY +  +  

Acer opalus MILL. ssp. obtusatum GAMS. +  +  

Acer palmatum THUNB. ex MURRAY +  +  

Acer palmatum THUNB. ex MURRAY ssp. amoenum HARA +  +  

Acer pectinatum WALLICH ex NICHOLSON +  +  

Acer pectinatum WALLICH ex NICHOLSON ssp. forrestii MURRAY +  +  

Acer pectinatum WALLICH ex NICHOLSON ssp. maximowiczii MURRAY +  +  

Acer pectinatum WALLICH ex NICHOLSON ssp. taronense MURRAY +  +  

Acer pensylvanicum L. +  +  

Acer pentapomicum STEWART ex BRANDIS +  +  

Acer platanoides L. +  +  

Acer pseudoplatanus L. +  +  

Acer pseudosieboldianum KOMAROV +  +  

Acer pseudosieboldianum KOMAROV ssp. takesimense DE JONG +  +  

Acer pycnathum K. KOCH +  +  

Acer rubescens HAYATA +  +  

Acer rubrum L. +  +  

Acer rufinerve SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Acer saccharinum L. +  +  

Acer saccharum MARSHALL +  +  

Acer saccharum MARSHALL ssp. leucoderme DESMARAIS +  +  

Acer saccharum MARSHALL ssp. floridanum DESMARAIS +  +  

Acer saccharum MARSHALL ssp. grandidentatum DESMARAIS +  +  

Acer saccharum MARSHALL ssp. nigrum DESMARAIS +  +  

Acer sempervirens L. +   + 

Acer shirasawanum KOIDZUMI +  +  

Acer shirasawanum KOIDZUMI var. tenuifolium KOIDZUMI +  +  

Acer sieboldianum MIQ. +  +  
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iii

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Acer spicatum LAMARCK +  +  

Acer stachophyllum HIERN +  +  

Acer stachophyllum HIERN ssp. betulifolium DE JONG +  +  

Acer sterculiaceum WALLICH +  +  

Acer sterculiaceum WALLICH ssp. franchetii MURRAY +  +  

Acer sterculiaceum WALLICH ssp. thomsonii MURRAY +  +  

Acer tataricum L. ssp. aidzuense DE JONG +  +  

Acer tataricum L. ssp. ginnala WESMAEL +  +  

Acer tataricum L. ssp. semenovii MURRAY +  +  

Acer tataricum L. ssp. tataricum L. +  +  

Acer tegmentosum MAXIM. +  +  

Acer tenellum PAX +  +  

Acer triflorum KOMAROV +  +  

Acer truncatum BUNGE +  +  

Acer tschonoskii MAXIM. +  +  

Acer tutcheri DUTHIE +  +  

Acer velutinum BOISSIER +  +  

Acer velutinum BOISSIER var. glabrescens  MURRAY +  +  

Acer velutinum BOISSIER var. vanvolxemii REDER +  +  

Aesculus flava SOLAND. +  +  

Aesculus flava SOLAND. f. festita FERNALD. +  +  

Aesculus glabra WILLD. +  +  

Aesculus glabra WILLD. f. pallida (WILLD.) FERNALD +  +  

Aesculus hippocastanum L. +  +  

Aesculus parviflora WALT. +  +  

Aesculus pavia L. +  +  

Aesculus turbinata BLUME +  +  

Ailanthus altissima SWINGLE +  +  

Alangium plantanifolia HARMS +  +  

Alnus cordata DESF. +  +  

Alnus glutinosa GAERTN. +  +  

Alnus hirsuta RUPR. +  +  

Alnus incana MOENCH. +  +  

Alnus japonica STEUD. +  +  

Alnus kamtschatica (REGEL) KUDO ex MASUM. +  +  

Alnus rugosa SPRENG. +  +  

Alnus subcordata C. A. MEY. +  +  

Alnus viridis DC +  +  

Amelanchier cusikii FERN. +  +  

Amelanchier lamarckii  F. G. SCHROEDER +  +  

Amelanchier ovalis MEDIK +  +  

Andromeda glaucophylla LINK.  +  + 

Arbutus unedo L.  +  + 

Aronia arbutifolia PERS. +  +  

Aronia melanocarpa ELLIOTT +  +  

Aucuba japonica THUNB.  +  + 

Berberis aristata DC +  +  

Berberis henryana SCHNEID. +  +  

Berberis julianae SCHNEID. +   + 

Berberis koreana PALIB. +  +  
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iv

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Berberis thunbergii DC +  +  
Berberis verruculosa HEMSL. et E.H. WILSON +   +

Berberis vulgaris L. +  +  
Berberis wilsoniae var. wilsoniae HEMSL. et E.H. WILSON +  +  

Betula albosinensis BURKILL +  +  

Betula alleghaniensis BRITTON +  +  

Betula chinensis MAXIM. +  +  

Betula costata TRAUTV. +  +  

Betula davurica PALL. +  +  

Betula ermanii CHAM. +  +  

Betula ermanii CHAM. var. subcordata KOIDZUMI +  +  

Betula halii HOWELL +  +  

Betula humilis SCHRANK +  +  

Betula lenta L. +  +  

Betula litwinowii DOLUCH +  +  

Betula maximowicziana REGEL +  +  

Betula medwediewii REGEL +  +  

Betula middendorfii TRAUTV. et C.A. MEY. +  +  

Betula nana L. +  +  

Betula nigra L. +  +  

Betula ovarifolia RUPR. +  +  

Betula papyrifera MARSCHALL +  +  

Betula pendula ROTH +  +  

Betula platyphylla SUKACZEV  var. japonica HARA +  +  

Betula populifolia MARSHALL +  +  

Betula pubescens EHRH. +  +  

Betula raddeana TRAUTV. +  +  

Betula ulmifolia SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Betula utilis D. DON +  +  

Betula utilis D. DON var. jacquemontii  SPACH. +  +  

Broussonetia papyrifera VENT +  +  

Buckleya distichophylla TORR. +  +  

Buckleya lanceolata MIQ. +  +  

Buddleja alternifolia MAXIM. +  +  

Buddleja davidii FRANCH. +    

Buxus microphylla SIEBOLD & ZUCC.  +  +

Buxus microphylla SIEBOLD & ZUCC. var. japonica REHDER et WILS.  +  +

Buxus sempervirens L.  +  +

Callicarpa americana L. +  +  

Callicarpa bodinieri LEV. var. giraldii REHDER +  +  

Callicarpa japonica THUNB. +  +  

Calycanthus floridus L. +  +  

Camellia japonica  L.  +  +

Camellia saluensis STAPF.  +  +

Camellia sasanqua THUNB.  +  +

Caragana arborescens LAM. +  +  

Caragana frutex K. KOCH +  +  

Caragana pygmaea DC +  +  

Carpinus betulus L. +  +  

Carpinus caroliniana WALTER +  +  
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v

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Carpinus cordata BLUME +  +  

Carpinus japonica BLUME +  +  

Carpinus laxiflora BLUME +  +  

Carpinus orientalis MILL. +  +  

Carpinus shensiensis HU +  +  

Carpinus sinensis (FRANCH.)  S.J. PEI +  +  

Carpinus turczaninowii HANCE +  +  

Carya cordiformis K. KOCH +  +  

Carya laciniosa LOUD. +  +  

Carya tomentosa NUTT. +  +  

Castanea crenata SIEBOLD et  ZUCC. +  +  

Castanea dentata BORKH. +  +  

Castanea sativa MILL. +  +  

Celtis australis L. +  +  

Celtis caucasia WILLD. +  +  

Celtis occidentalis L. +  +  

Celtis tenuifolia NUTT. +  +  

Cercidiphyllum japonicum SIEBOLD et  ZUCC. +  +  

Cercidiphyllum japonicum SIEBOLD et  ZUCC. var. magnifica NAKAI +  +  

Cercidiphyllum japonicum SIEBOLD et  ZuCc. var. sinensis RHEDER et E.H. WILSON +  +  

Cercis canadensis L. +  +  

Cercis chinensis BUNGE +  +  

Cercis siliquastrum L. +  +  

Chaenomeles cathayensis SCHNEID. +  +  

Chaenomeles japonica LINDL. ex SPACH +  +  

Chaenomeles speciosa NAKAI +  +  

Chamaedaphne calyculata MOENCH  +  + 

Chimonanthus praecox LINK +  +  

Clethra acuminata MICHX. +  +  

Clethra alnifolia L. +  +  

Clethra tomentosa LAM. +  +  

Colutea arborescens L. +  +  

Cornus alba L. +  +  

Cornus alternifolia L. +  +  

Cornus amomum MILL. +  +  

Cornus controversa HEMSL. ex PRAIN +  +  

Cornus florida L. +  +  

Cornus kousa HANCE +  +  

Cornus mas L. +  +  

Cornus nuttallii AUDUB. +  +  

Cornus sanguinea L. +  +  

Cornus stolonifera F. MICHX. +  +  

Corylopsis glabrescens FRANCH. et SAV. +  +  

Corylopsis pauciflora SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Corylopsis platypetala REHDER et E.H. Wilson +  +  

Corylopsis spicata SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Corylopsis veitchiana BEAN +  +  

Corylopsis willmotiae REHDER et E.H. WILSON +  +  

Corylus avellana L. +  +  

Corylus chinensis FRANCH. +  +  
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vi

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Corylus colurna L. +  +  

Corylus cornuta MARSHALL +  +  

Corylus maxima MILL. +  +  

Corylus sieboldiana BLUME +  +  

Cotinus coggygria SCOP. +  +  

Cotoneaster affinis LINDL. var. baccillaris  SCHNEID. +  +  

Cotoneaster ambiguus REHDER et E.H. WILSON +  +  

Cotoneaster bullatus Bois +  +  

Cotoneaster conspicuus MARQUAND +   +

Cotoneaster dammeri C.K. SCHNEID. +   +

Cotoneaster divaricatus  REHDER et E.H. WILSON +  +  

Cotoneaster franchettii BOIS +   + 

Cotoneaster hupehensis REHDER et E.H. WILSON +  +  

Cotoneaster insignis POJARK. +  +  

Cotoneaster integerrimus MEDIK +  +  

Cotoneaster lucidus SCHLTDL. +  +  

Cotoneaster microphyllus WALL. EX. LINDL. +   + 

Cotoneaster multiflorus BUNGE +  +  

Cotoneaster praecox (BOIS ET BERTHAULT) M. VILM. +  +  

Cotoneaster rotundifolius WALL. EX LINDL. +   +

Cotoneaster salicifolius FRANCH. +   +

Cotoneaster tomentosus LINDL. +  +  

Crataegus crus-galli L. +  +  

Crataegus ellwangeriana SARG. +  +  

Crataegus flabellata K. KOCH +  +  

Crataegus intricata LANGE +  +  

Crataegus laevigata DC +  +  

Crataegus maximowiczii SCHNEID. +  +  

Crataegus monogyna JACQ. +  +  

Crataegus nigra WALDST. et KIT +  +  

Crataegus pinnatifida BUNGE +  +  

Crataegus submollis SARG. +  +  

Cyclocarya palliurus ILJINSK +  +  

Cydonia oblonga MILL. +  +  

Cytisus scoparius LINK +  +  

Daphne mezereum L. +  +  

Daphne tangutica MAXIM.  +  + 

Davidia involucrata BAILL. var. vilmoriniana WANGERIN (DOLDE) +  +  

Decaisnea fargesii FRANCH. +  +  

Deutzia ningpoense REHDER +  +  

Diospyros kaki L. +  +  

Diospyros lotus L. +  +  

Dipelta ventricosa HEMSL. +  +  

Dipteronia sinensis OLIV. +  +  

Disanthus cercidifolius SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Distylum racemosum SIEBOLD & ZUCC.  +  + 

Eleagnus angustifolia L. +  +  

Eleutherococcus sessiliflorus (RUPR. ex MAXIM.) S.Y. HU +  +  

Empetrum nigrum L.  +  + 

Enkianthus campanulatus NICHOLSON +  +  
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vii

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Erica carnea L.  +  + 

Escallonia virgata PERS. +  +  

Eucommia ulmoides OLIV. +  +  

Euodia hupehensis DODE +  +  

Euonymus alatus SIEBOLD +  +  

Euonymus bungeanus MAXIM. +  +  

Euonymus europaeus L. +  +  

Euonymus fortunei (TURCZ.) HAND.-MAZZ var. radicans REHD.  +  + 

Euonymus hamiltonianus WALL. ssp. sieboldiana (BLUME) HARA +  +  

Euonymus japonicus THUNB.  +  + 

Euonymus latifolia  MILL. +  +  

Euonymus nanus M. BIEB. var. turkestanica KRYSCHT. +  +  

Euonymus oxyphyllus MIQ. +  +  

Euonymus planipes KOEHNE +  +  

Euonymus vidalii FRANCH. et SAV. +  +  

Euptelea pleiosperma HOOK.  f.  et THOMSON +  +  

Exochorda giraldii HESSE +  +  

Exochorda giraldii HESSE var. wilsonii REHDER +  +  

Fagus crenata BLUME +  +  

Fagus engleriana SEEMEN +  +  

Fagus grandiflora EHRH. +  +  

Fagus lucida RHEDER et E.H. WILSON +  +  

Fagus orientalis LIPSKY +  +  

Fagus sylvatica  L. +  +  

Fagus taurica POPL. +  +  

Foresteria acuminata POIR +  +  

Forsythia europaea DEGEN et BALD. +  +  

Fothergilla gardenii MURR. +  +  

Fothergilla major LODD. +  +  

Frangula alnus MILL. +  +  

Fraxinus americana  L. +  +  

Fraxinus angustifolia VAHL ssp. oxycarpa FRANCO et ROCHA ALFONSO +  +  

Fraxinus biltmoreana BEADL +  +  

Fraxinus bungeana DC +  +  

Fraxinus chinensis ROXB. +  +  

Fraxinus excelsior L. +  +  

Fraxinus lanuguinosa KOIDZ. +  +  

Fraxinus latifolia BENTH. +  +  

Fraxinus mandshurica RUPR. +  +  

Fraxinus nigra MARSHALL +  +  

Fraxinus ornus L. +  +  

Fraxinus paxiana LINGELSH. +  +  

Fraxinus pennsylvanica MARSHALL +  +  

Fraxinus quadrangulata MICHX. +  +  

Fraxinus sieboldiana BLUME +  +  

Fraxinus texensis SARG. +  +  

Fraxinus velutina TORR. +  +  

Gaultheria miqueliana TAKEDA  +  +

Gaultheria shallon PURSH.  +  +

Gleditsia macrantha DESF. +  +  
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Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Gleditsia triacanthos L. +  +  

Gymnocladus dioicus K. KOCH. +  +  

Halesia carolina L. +  +  

Hamamelis japonica SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Hamamelis mollis OLIV. +  +  

Hamamelis vernalis SARG. +  +  

Hamamelis virginiana L. +  +  

Hebe albicans COCKAYNE  +  +

Hebe buxifolia COCKAYNE et ALLAN  +  +

Hebe pimeleoides COCKAYNE et ALLAN  +  + 

Heptacodium miconoides REHDER +  +  

Hibiscus syriacus L. +  +  

Hippophae rhamnoides SIEBOLD +  +  

Ilex aquifolium L.  +  +

Ilex bioritsensis HAYATA  +  +

Ilex ciliospinosa LOES.  +  +

Ilex crenata THUNB.  +  +

Ilex fargesii FRANCH.  +  +

Ilex glabra GRAY +  +  

Ilex latifolia THUNB.  +  +

Ilex opaca AITON  +  +

Ilex pernyi FRANCH.  +  +

Ilex serrata THUNB. +  +  

Ilex verticillata GRAY +  +  

Juglans ailantifolia CARRIERE var. cordiformis REHDER +  +  

Juglans californica WATS. +  +  

Juglans mandshurica MAXIM. +  +  

Juglans microcarpa BERLAND. +  +  

Juglans nigra L. +  +  

Juglans regia L. +  +  

Kalmia angustifolia L.  +  +

Kalmia latifolia L.  +  +

Kalmia polifolia WAGENH.  +  +

Koelreuteria paniculata LAXM. +  +  

Kolkwitzia amabilis GRAEBN. +  +  

Laburnum alpinum BERCHT. et J. PRESL +  +  

Laburnum anagyroides MEDIK. +  +  

Ledum groenlandicum OED.  +  +

Ledum palustre L.  +  +

Leucothoe fontanesiana (STEUD.) SLEUMER  +  +

Ligustrum acutissimum KOEHNE +  +  

Ligustrum brachystachum DECNE. +  +  

Ligustrum ibota SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Ligustrum ovalifolium HASSK. +  + (+) 

Ligustrum sinense LOUR. +  +  

Ligustrum tschonoskii DECNE. +  +  

Ligustrum vulgare L. +  +  

Lindera benzoin BLUME +  +  

Liquidambar formosana HANCE +  +  

Liquidambar orientalis MILL. +  +  
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ix

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Liquidambar styraciflua L. +  +  

Liriodendron chinense SARG. +  +  

Liriodendron tulipifera L. +  +  

Lonicera caerulea L. +  +  

Lonicera caerulea L. var. altaica SWEET +  +  

Lonicera deflexicalyx BATALIN +  +  

Lonicera fragantissima LIND. ex PAXTON +  +  

Lonicera japonica THUNB. +  +  

Lonicera japonica THUNB. var. chinesis BAK. +  +  

Lonicera kamtschatica POJARK. +  +  

Lonicera maakii MAXIM. +  +  

Lonicera morrowii GRAY +  +  

Lonicera nigra L. +  +  

Lonicera orientalis LAM. +  +  

Lonicera standishii JAQUES +  +  

Lonicera tatarica L. +  +  

Lonicera tatsiensis FRANCH. +  +  

Lonicera xylosteum L. +  +  

Lyonia ligustrina DC +  +  

Maackia amurensis RUPR. et MAXIM. +  +  

Maclura pomifera C.K. SCHNEIDER +  +  

Magnolia acuminata L. +  +  

Magnolia denudata DESR. +  +  

Magnolia grandiflora L.  +  + 

Magnolia hypoleuca SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Magnolia kobus DC +  +  

Magnolia kobus DC var. borealis  SARG. +  +  

Magnolia liliiflora DESR. +  +  

Magnolia macrophylla MICHX. +  +  

Magnolia salicifolia MAXIM. +  +  

Magnolia sprengeri PAMP +  +  

Magnolia stellata SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Magnolia tripetala L. +  +  

Magnolia virginiana L. +  +  

Malus baccata BORKH. +  +  

Malus baccata BORKH. var. jackii  REHDER +  +  

Malus brevipes REHDER +  +  

Malus coronaria MILL. +  +  

Malus floribunda SIEBOLD ex VAN HOUTTE +  +  

Malus halliana KOEHNE +  +  

Malus hupensis REHDER +  +  

Malus prunifolia BORKH. +  +  

Malus pumila MILL. +  +  

Malus rockii REHDER +  +  

Malus sieboldii (REHDER) FIALA +  +  

Malus sieversii ROEM. +  +  

Malus sylvestris MILL. +  +  

Malus tschonoskii C.K. SCHNEIDER +  +  

Meliosma cuneifolia FRANCH. +  +  

Mespilus germanica L. +  +  
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x

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Myrica gale L. +  +  

Myrica pennsylvanica LOISEL +  +  

Myricaria germanica DESV. +  +  

Nandinia domestica THUNB. ex MURR.  +  + 

Nothofagus antarctica OERST +  +  

Nothofagus betuloides (MIRB.) BLUME  +  +

Nothofagus cunninghamii (HOOK. f.) OERST.  +  +

Nothofagus dombeyi (MIRB.) BLUME +   + 

Nothofagus fusca (HOOK. f.) OERST.  +  + 

Nothofagus obliqua BLUME +  +  

Nyssa sylvatica L. +  +  

Osmanthus delavayi FRANCH.  +  +

Osmanthus heterophyllus P.S. GREEN  +  +

Ostrya carpinifolia SCOP. +  +  

Oxydendrum arboreum DC +  +  

Parrotia persica C.A. MEY. +  +  

Parrotiopsis jaquemontiana REHDER +  +  

Paulownia tomentosa STEUD. + + +  

Phellodendron amurense RUPR. +  +  

Phellodendron sacchalinense SARG. +  +  

Philadelphus coronarius L. +  +  

Philadelphus grandiflora LINDL. +  +  

Phillyrea angustifolia L.  +  +

Phillyrea latifolia L.  +  +

Photinia serrulata LINDL.  +  +

Photinia villosa var. laevis DIPPEL +  +  

Physocarpus opulifolius MAXIM. +  +  

Pieris floribunda BENETH. et HOOK. f.  +  +

Pieris japonica D. DON ex G. DON  +  +

Platanus occidentalis L. +  +  

Platanus orientalis L. +  +  

Platanus orientalis L. f. digitata JANKO +  +  

Platycarya strobilacaea SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Populus alba L. +  +  

Populus balsamifera L. +  +  

Populus grandidentata MICHX. +  +  

Populus koreana REHDER +  +  

Populus lasiocarpa OLIV. +  +  

Populus nigra  L. +  +  

Populus tremula  L. +  +  

Populus trichocarpa TORR. et GRAY ex HOOK. +  +  

Populus wilsoni  C.K. SCHNEIDER +  +  

Potentilla fruticosa L. +  +  

Prunus avium L. +  +  

Prunus cerasifera EHRH. +  +  

Prunus dielsiana SCHNEID. +  +  

Prunus domestica L. +  +  

Prunus dulcis D.A. WEBB. +  +  

Prunus fruticosa PAll. +  +  

Prunus grayana MAXIM. +  +  
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xi

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Prunus hirtipes HEMSL. +  +  

Prunus jamasakura SIEBER ex KOIDZ. +  +  

Prunus laurocerasus L.  +  +

Prunus lusitanica L.  +  +

Prunus mackii RUPR. +  +  

Prunus mahaleb L. +  +  

Prunus maximowiczii  RUPR. +  +  

Prunus mume Siebold & ZUCC. +  +  

Prunus nipponica  MATSUM. +  +  

Prunus padus  L. +  +  

Prunus persica BATSCH +  +  

Prunus pumila L. +  +  

Prunus sargentii REHDER +  +  

Prunus serotina EHRH. +  +  

Prunus serrula FRANCH. +  +  

Prunus serrulata FRANCH. +  +  

Prunus spinosa L. +  +  

Prunus subhirtella MIQ. +  +  

Prunus tenella BATSCH +  +  

Prunus tomentosa THUNB. ex MURRAY +  +  

Prunus triloba LINDL. +  +  

Prunus virginiana L. +  +  

Pseudocydonia sinensis  C.K. SCHNEIDER +  +  

Ptelea trifoliata L. +  +  

Pterocarya fraxinifolia SPACH +  +  

Pterocarya rhoifolia SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Pterostyrax hispida SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Pyrus calleryana DECNE +  +  

Pyrus communis L. +  +  

Pyrus eleagrifolia PALL. +  +  

Pyrus nivalis JACQ. +  +  

Pyrus pyraster BURGSD. +  +  

Pyrus salicifolia PALL. +  +  

Pyrus syriaca BOISS. +  +  

Pyrus ussuriensis MAXIM. var. hondoensis REHDER +  +  

Quercus acutissima CARRUTH. +  +  

Quercus aliena BLUME +  +  

Quercus aliena BLUME var. acuteserrata MAXIM. +  +  

Quercus bicolor WILLD. +  +  

Quercus cerris L. +  +  

Quercus coccifera L.  +  + 

Quercus falcata MICHX. +  +  

Quercus frainetto TEN. +  +  

Quercus glauca THUNB.  +  + 

Quercus hartwissiana STEVEN +  +  

Quercus ilex L.  +  + 

Quercus ilicifolia WAGENH. +  +  

Quercus imbricaria MICHX. +  +  

Quercus libani OLIVIER +  +  

Quercus lusitanica LAM. +  +  
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Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Quercus macranthera  FISH. et Ey. ex HOHEN +  +  

Quercus macrocarpa MICHX. +  +  

Quercus marilandica MÜNCHH. +  +  

Quercus myrsinifolia BLUME  +  + 

Quercus palustris MÜCNHH. +  +  

Quercus petraea LIEBL. +  +  

Quercus phellos L. +    

Quercus phillyreoides A. GRAY  +  + 

Quercus pontica K. KOCH.  + +  

Quercus pubescens WILLD. +  +  

Quercus pyrenaica WILLD. +  +  

Quercus robur L. +  +  

Quercus rubra L. +  +  

Quercus suber L.  +  + 

Quercus velutina LAM. +  +  

Rhamnus alpinus L. +  +  

Rhamnus cathartica L. +  +  

Rhamnus leptophyllus SCHNEID. +  +  

Rhamnus saxatilis JACQ. +  +  

Rhododendron adenogynum DIELS.  +  +

Rhododendron argyrophyllum  L.  +  +

Rhododendron albrechtii  MAXIM. +  +  

Rhododendron augustinii HEMSL.  +  +

Rhododendron augustinii HEMSL. var. casmantheum DAVIDIAN.  +  +

Rhododendron calophytum FRANCH.  +  +

Rhododendron canadense TORR. +  +  

Rhododendron catawbiense MICHX.  +  +

Rhododendron cinnabarium HOOK. f.  +  +

Rhododendron decorum FRANCH.  +  +

Rhododendron decorum F. L. MING ssp. diaprepes  BALF. f. et W.W. SM.  +  +

Rhododendron degronianum CARR.  +  +

Rhododendron degronianum CARR. var. heptamerum  SEALY.  +  +

Rhododendron degronianum CARR. yakushimanum (NAKAI) HARA  +  +

Rhododendron fortunei LINDL.  +  +

Rhododendron fortunei LINDL. ssp. discolor (FRANCH.) D. F. CHAMB.  +  +

Rhododendron fulvum BALF. f. et W.W. SM.  +  +

Rhododendron hirsutum L.  +  +

Rhododendron impeditum BALF. f. et FORREST  +  +

Rhododendron insigne HEMSL. et E.H. WILSON  +  +

Rhododendron lutescens L.  +  +

Rhododendron luteum SWEET +  +  

Rhododendron makinoi TAGG  +  +

Rhododendron minus MICHX.  +  +

Rhododendron molle G. DON +  +  

Rhododendron orbiculare DECNE  +  +

Rhododendron oreodoxa FRANCH.  +  +

Rhododendron ovatum MAXIM.  +  +

Rhododendron patulum KINGDON-WARD  +  +

Rhododendron ponticum L.  +  +

Rhododendron prunifolium HUTCH. et KINDON-WARD  +  +
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xiii

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Rhododendron przewalskii  MAXIM.  +  +

Rhododendron racemosum FRANCH.  +  +

Rhododendron reticulatum D. DON ex G. DON +  +  

Rhododendron rex LEV.  +  +

Rhododendron rex LEV. ssp. fictolacteum (BALF. f.) D. F. CHAMB.  +  +

Rhododendron sanguineum FRANCH. var. haemaleum (BALF. f. et FORREST) COWAN  +  +

Rhododendron smirnowii TRAUTV.  +  +

Rhododendron sutchuenense FRANCH.  +  +

Rhododendron thomsonii HOOK. f.  +  +

Rhododendron traillianum  FORREST et W.W. SM.  +  +

Rhododendron uvarifolium DIELS  +  +

Rhododendron vaseyi A. GRAY +  +  

Rhododendron viscosum TORR. +  +  

Rhododendron wardii W.W. SM.  +  + 

Rhododendron wardii W.W. SM. puralbum (BALF. f. et W.W. SM.) CHAMB.  +  +

Rhododendron williamsianum REHDER et E.H. WILSON  +  +

Rhododendron xanthocodon HUTCHINS.  +  +

Rhododendron yunnanense FRANCH.  +  +

Rhodotypos scandens  MAKINO +  +  

Rhus sylvestris SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Ribes alpinum L. +  +  

Ribes aureum PURSH. +  +  

Ribes petraeum WULFEN +  +  

Ribes sanguineum PURSH. +  +  

Ribes uva-crispa L. +  +  

Robinia pseudoacacia L. +  +  

Salix alba L. +  +  

Salix appendiculata VILL. +  +  

Salix arbutifolia PALL. +  +  

Salix caprea L. +  +  

Salix helvetica VILL. +  +  

Salix repens L. +  +  

Sambucus nigra L. +  +  

Sarcoccoca humilis REHDER et E.H. Wilson  +  + 

Sasafras albidum  NEES +  +  

Sibiraea altaiensis C.K. SCHNEIDER +  +  

Skimmia japonica THUNB.  +  +

Skimmia japonica THUNB. ssp. reevesiana  (FORTUNE) N. P. TAYLOR et AIRY SHAW  +  +

Skimmia repens NAKAI  +  +

Sophora japonica SKEELS +  +  

Sorbaria kirilowii  REGEL.) MAXIM. +  +  

Sorbaria sorbifolia A. BRAUN +  +  

Sorbaria tomentosa (LINDL.) RHEDER var. angustifolia (WENZ) RAHN. +  +  

Sorbus alnifolia K. KOCH +  +  

Sorbus amurensis KOEHNE +  +  

Sorbus aria CRANTZ +  +  

Sorbus aucuparia L. +  +  

Sorbus bristolensis WILM. +  +  

Sorbus decora C.K. SCHNEIDER +  +  

Sorbus discolor MAXIM. +  +  
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xiv

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Sorbus domestica L. +  +  

Sorbus graeca CODD. ex SCHAUER +  +  

Sorbus hupensis C.K. SCHNEIDER +  +  

Sorbus intermedia PERS. +  +  

Sorbus koehneana C.K. SCHNEIDER +  +  

Sorbus meliosmifolia REHDER +  +  

Sorbus prattii KOEHNE var. subarachnoidea (KOEHNE) REHDER +  +  

Sorbus sambucifolia ROEM. +  +  

Sorbus scalaris KOEHNE +  +  

Sorbus torminalis CRANTZ +  +  

Sorbus vilmorinii C.K. SCHNEIDER +  +  

Sorbus wilsoniana SCHNEID. +  +  

Spiraea betulifolia PALL. +  +  

Spiraea wilsonii DUTHIE +  +  

Stachyurus chinensis FRANCH. +  +  

Stachyurus praecox SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Staphylea bolanderi GRAY. +  +  

Staphylea colchica STEV. +  +  

Staphylea pinnata L. +  +  

Stephanandra tanakae FRANCH. +  +  

Stewartia pseudocamellia MAXIM. +  +  

Stewartia serrata MAXIM. +  +  

Stewartia sinensis REHDER et E.H. WILSON +  +  

Stranvaesia davidiana DECNE +  +  

Styrax japonicum SIEBOLD & ZUCC. +  +  

Sycopsis sinensis OLIV. +   + 

Syringa josikae J. JACQ. ex REHB. +  +  

Syringa komarowii C.K. SCHNEIDER +  +  

Syringa microphylla DIELS +  +  

Syringa sweginzowii KOEHNE et LINGELSH. +  +  

Syringa villosa VAHL +  +  

Syringa vulgaris L. +  +  

Syringa wolfii C.K. SCHNEIDER +  +  

Syringa yunannensis FRANCH. +  +  

Tamarix pentandra PALL. +  +  

Tamarix ramosissima LEDEB. +  +  

Tetracentron sinense OLIV. +  +  

Tilia americana L. +  +  

Tilia amurensis RUPR. +  +  

Tilia caucasica RUPR. +  +  

Tilia chingiana HU et CHENG +  +  

Tilia cordata MILL. +  +  

Tilia dasystyla STEVEN +  +  

Tilia henryana SZYZYLL. +  +  

Tilia japonica SIMONK +  +  

Tilia mongolica MAXIM. +  +  

Tilia oliveri SZYZYLL. +  +  

Tilia platyphyllos SCOP. +  +  

Tilia tomentosa MOENCH. +  +  

Tilia tuan SZYZYLL. +  +  
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Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung

vorhanden nicht 
vorhanden so i 

Trochodrendron aralioides SIEBOLD & ZUCC.  +  + 

Ulmus americana  L. +  +  

Ulmus glabra  HUDS. +  +  

Ulmus japonica  SARG. +  +  

Ulmus laevis  PALL. +  +  

Ulmus macrocarpa  HANCE +  +  

Ulmus minor  MILL. +  +  

Ulmus parviflora  JACQ. +  +  

Ulmus pumila L. +  +  

Viburnum bracteatum REHDER +  +  

Viburnum buddleifolium C.H. WRIGHT +  +  

Viburnum cassinoides L. +  +  

Viburnum davidii  FRANCH.  +  + 

Viburnum farreri STEARN +  +  

Viburnum heryi HEMSL.  +  + 

Viburnum lentago L. +  +  

Viburnum nudum L. +  +  

Viburnum opulus  L. +  +  

Viburnum orientale PALL. +  +  

Viburnum plicatum THUNB. +  +  

Viburnum plicatum THUNB. f. tomentosum REHD. +  +  

Viburnum tinus L.  +  + 

Viburnum trilobum MARSHALL +  +  

Vitex negundo L. var. heterophylla REHDER +  +  

Weigela florida A. DC. +  +  

Zanthoxylum simulans. +  +  

Zelkova serrata MAKINO +  +  
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Tab. B:  Tabellarische Übersicht über das Sprosssystem und den Belaubungszustand 
bei Gymnospermen 
sk=saisonal kahl, i= immergrün. 

 

Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung 

vorhanden nicht vorhanden sk i 

Abies alba MILL.  +  +

Abies amabilis DOUGLAS & J.  FORBES  +  +

Abies balsamea (L.) MILL.   +  +

Abies balsamea (L.) MILL. var. phanerolepis FERNALD  +  +

Abies cephalonica LOUDON  +  +

Abies concolor (GORDON) LINDL. ex HILDEBR.  +  +

Abies firma SIEBOLD & ZUCC.  +  +

Abies fraseri (PURSH) POIR.FRASERS  +  +

Abies grandis (DOUGLAS ex D. DON) LINDL.  +  +

Abies holophylla MAXIM.  +  +

Abies homolepis SIEBOLD & ZUCC.   +  +

Abies koreana E. H. Wilson  +  +

Abies nordmanniana (STEVEN) SPACH. subsp. equi-trojana (ASCH. & 
SINT. ex BOISS.) COODE & CULLEN 

 +  + 

Abies nordmanniana (STEVEN) SPACH.   +  +

Abies pinsapo BOISS.   +  +

Abies procera REHDER  +  +

Abies sachalinensis (F. SCHMIDT)  MAST.  +  +

Abies veitchii LINDL.  +  +

Afrocarpus falcatus (THUNB.) N.C. PAGE  +  +

Agathis australis (D. DON) STEUD.  +  +

Agathis dammara (LAMB.) L. C. RICH.  +  +

Agathis robusta (C. MOORE ex F. MUELL.) F. MUELL.  +  +

Amentotaxus argotaenia (HANCE) PILG.  +  +

Araucaria angustifolia (BERTOL.) KUNTZE  +  +

Araucaria araucana (MOLINA) K. KOCH  +  +

Araucaria heterophylla (SALISB.) FRANCO   +  +

Athrotaxis cupressoides D. DON  +  +

Athrotaxis laxifolia HOOK.  +  +

Athrotaxis selaginoides D. DON )  +  +

Austrocedrus chilensis (D. DON) PIC. SERM. &  BIZZARRI  +  +

Callitris canescens (PARL.) S. T. BLAKE  +  +

Callitris columellaris F. MUELL.  +  +

Callitris drummondii (PARL.) F. MUELL.  +  +

Callitris endlicheri (PARL.) F. M. BAILEY  +  +

Callitris preissii MIQ.  +  +

Callitris rhomboidea R. BR. ex L. C. RICH.  +  +

Calocedrus decurrens (TORR.) FLORIN  +  +

Calocedrus formosana (FLORIN) FLORIN  +  +

Cedrus atlantica (ENDL.) MANETTI ex CARRIERE +   +

Cedrus deodara (ROXB.) G. DON +   +

Cedrus libani A. RICH. +   +

Cephalotaxus fortunei HOOK.  +  +

Cephalotaxus harringtonia (KNIGHT ex J. FORBES)  K. KOCH  +  +

Cephalotaxus wilsoniana HAYATA  +  +

Chamaecyparis lawsoniana (A. MURRAY) PARL.  +  +

Chamaecyparis obtusa (SIEBOLD & ZUCC.) ENDL. var. obtusa   +  +
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Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung 

vorhanden nicht vorhanden sk i 

Chamaecyparis obtusa (SIEBOLD & ZUCC.) ENDL. var. formosana 
(HAYATA) HAYATA  

 +  + 

Chamaecyparis pisifera (SIEBOLD & Zucc.) ENDL.  +  +

Chamaecyparis thyoides (L.) BRITTON, STERNS & POGGENB.  +  +

Cryptomeria japonica (THUNB. ex L. f.) D. DON  +  +

Cunninghamia konishii  HAYATA  +  +

Cunninghamia lanceolata (LAMB.) HOOK.  +  +

Cupressus arizonica  GREENE  +  +

Cupressus cashmeriana ROYLE ex CARRIERE  +  +

Cupressus duclouxiana HICKEL  +  +

Cupressus dupreziana A. CAMUS  +  +

Cupressus funebris ENDL.  +  +

Cupressus gigantea W. C. CHENG & L. K. FU  +  +

Cupressus goveniana GORDON var. goveniana  +  +

Cupressus x leylandii A. B. JACKS. & DALLIM.  +  +

Cupressus lusitanica MILL.  +  +

Cupressus lusitanica MILL. var. benthamii (ENDL.) CARRIERE  +  +

Cupressus macrocarpa HARTW. ex GORDON  +  +

Cupressus nootkatensis D. DON  +  +

Cupressus sempervirens L.  +  +

Dacrydium cupressinum SOL ex LAMBERT  +  +

Fitzroya cupressoides (MOLINA) I. M. JOHNST.  +  + 
Ginkgo biloba L. +  +  
Glyptostrobus pensilis (STAUNTON ex D. DON) K. KOCH  +  +  
Juniperus cedrus WEBB & BERTHEL.  +  +

Juniperus chinensis L.  +  +

Juniperus communis L.  +  +

Juniperus communis L. var. depressa PURSH  +  +

Juniperus communis L. var. saxatilis PALL.  +  +

Juniperus davurica PALL.     +  +

Juniperus drupacea LABILL.  +  +

Juniperus horizontalis MOENCH  +  +

Juniperus monosperma (ENGELM.) SARG.  +  +

Juniperus oxycedrus L. subsp. macrocarpa (SIBTH. & SM.) NEILR.   +  +

Juniperus oxycedrus L. subsp. oxycedrus  +  +

Juniperus phoenicea L.  +  +

Juniperus pinchotii SUDW.  +  +

Juniperus procera HOCHST. ex ENDL.  +  +

Juniperus procumbens (SIEBOLD ex ENDL.) MIQ.  +  +

Juniperus rigida SIEBOLD & ZUCC. subsp. conferta PARL.   +  +

Juniperus rigida SIEBOLD & ZUCC. subsp. rigida PARL.  +  +

Juniperus sabina L.  +  +

Juniperus squamata BUCH.-HAM. & D. DON   +  +

Juniperus thurifera L.  +  +

Juniperus turkestanica KOM.  +  +

Juniperus virginiana L.  +  + 
Lagarostrobus franklinii (HOOK. f.)  +  + 
Larix decidua MILL. +  +  
Larix gmelinii (RUPR.) KUZEN. +  +  
Larix kaempferi (LAMB.) CARRIERE +  +  
Larix laricina (DU ROI) K. KOCH +  +  
Metasequoia glyptostroboides HU & W. C. CHENG +  +  
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Taxa 
Triebdifferenzierung Belaubung 

vorhanden nicht vorhanden sk i 

Microbiota decussata KOM.  +  +

Microcachrys tetragona HOOK. f.  +  +

Microstrobos fitzgeraldii (F. MUELL.) J. GARDEN & L. A. S. JOHNSON  +  +

Phyllocladus trichomanoides D. DON var. trichomanoides +   +

Picea abies (L.) KARST.   +  +

Picea alcoquiana (MAXIM.) MAYR  +  +

Picea asperata MAST.  +  +

Picea asperata MAST. var. notabilis REHDER & E. H. WILSON  +  +

Picea breweriana S. WATSON  +  +

Picea glauca (MOENCH) VOSS  +  +

Picea glehnii (F. SCHMIDT)  MAST.  +  +

Picea jezoensis (SIEBOLD & ZUCC.) CARRIERE  +  +

Picea koyamae SHIRAS.  +  +

Picea mariana (MILL.) BRITTON, STERNS & POGGENB.  +  +

Picea omorica (Pancic) PURK.  +  +

Picea orientalis (L.) LINK  +  +

Picea pungens ENGELM.  +  +

Picea retroflexa MASR  +  +

Picea sitchensis (BONG.) CARRIERE  +  +

Picea smithiana (WALL.)  +  +

Picea torano (SIEBOLD & K. KOCH) KOEHNE  +  +

Pinus aristata ENGELM. +   +

Pinus armandii FRANCH. +   +

Pinus ayacahuite EHRENB. ex SCHLTDL. +   +

Pinus banksiana LAMB. +   +

Pinus brutia TEN. +   +

Pinus bungeana ZUCC. ex ENDL. +   +

Pinus canariensis C. SM. +   +

Pinus cembra L.  +   +

Pinus contorta DOUGLAS ex LOUDON  +   +

Pinus contorta DOUGLAS ex LOUDON var. latifolia ENGELM. +   +

Pinus densiflora SIEBOLD & ZUCC. +   +

Pinus elliotii ENGELM. +   +

Pinus heldreichii H. CHRIST +   +

Pinus jeffreyi BALF. +   +

Pinus koraiensis SIEBOLD & ZUCC. +   +

Pinus longaeva D. K. BAILEY +   +

Pinus monophylla TORR. & FREM. +   +

Pinus monticola DOUGLAS ex D. DON +   +

Pinus mugo TURRA +   +

Pinus nigra J. F. ARNOLD subsp. nigra +   +

Pinus nigra J. F. ARNOLD subsp. salzmannii (DUNAL) FRANCO  +   +

Pinus parviflora SIEBOLD & ZUCC.  +   +

Pinus peuce GRISEB. +   +

Pinus pinaster AITON +   +

Pinus pinea L. +   +

Pinus ponderosa DOUGLAS ex C. LAWSON +   +

Pinus pumila (PALL.) REGEL +   +

Pinus resinosa AITON +   +

Pinus rigida MILL. +   +

Pinus sibirica Du Tour  +   +

Pinus strobus L. +   +
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Triebdifferenzierung Belaubung 

vorhanden nicht vorhanden sk i 

Pinus sylvestris L. +   +

Pinus sylvestris L. var. hamata STEVEN +   +

Pinus tabuliformis CARRIERE +   +

Pinus thunbergii PARL. +   +

Pinus uncinata MILL. ex MIRB.  +   +

Pinus virginiana MILL. +   +

Pinus wallichiana A. B. +   +

Platycladus orientalis (L.) FRANCO  +  +

Podocarpus alpinus R. BR. ex HOOK f.  +  +

Podocarpus elatus R. BR. ex ENDL.  +  +

Podocarpus elongatus (AITON) L'HER ex PERS.  +  +

Podocarpus henkelii STAPF ex DALLIM. & A.B. JACKS.  +  +

Podocarpus macrophyllus (THUNB.) SWEET  +  +

Podocarpus neriifolius D. DON  +  +

Podocarpus nivalis HOOK.  +  +

Podocarpus totara G. BENN. ex D. DON  +  +

Podocarpus oleifolius D. DON  +  +

Podocarpus polystachyus R. BR. ex ENDL.  +  +

Pseudolarix amabilis (J. NELSON) REHDER +  +  
Pseudotsuga menziesii (MIRB.) FRANCO  +  +

Retrophyllum rospigliosii (PILG.) C. N. PAGE  +  +

Saxegothaea conspicua LINDL.  +  +

Sciadopitys verticillata (THUNB.) SIEBOLD &  Zucc. +   +

Sequoia sempervirens (D. DON) ENDL. +   +

Sequoiadendron giganteum (LINDL.) J. BUCHHOLZ  +  +

Taiwania cryptomerioides HAYATA  +  +

Taxodium distichum (L.) RICH. var. distichum +  +  
Taxodium distichum (L.) RICH. var. imbricatum  (NUTT.) CROOM +  +  
Taxus baccata L.  +  +

Taxus canadensis MARSHALL  +  +

Taxus cuspidata SIEBOLD & ZUCC.  +  +

Tetraclinis articulata (VAHL) MAST.  +  +

Thuja koraiensis NAKAI  +  +

Thuja plicata J. DONN ex D. DON   +  +

Thuja standishii (GORDON) CARRIERE  +  +

Thujopsis dolabrata (L. f.) SIEBOLD & ZUCC  +  +

Torreya californica TORR.  +  +

Torreya nucifera (L.)  +  +

Tsuga canadensis (L.) CARRIERE  +  +

Tsuga diversifolia (MAXIM.) MAST.  +  +

Tsuga heterophylla (RAF.) SARG.  +  +

Tsuga mertensiana (Bong.) CARRIERE  +  +

Tsuga sieboldii  +  +

Widdringtonia cedarbergensis J. A.  MARSHALL  +  +

Widdringtonia nodiflora (L.) POWRIE  +  +

Widdringtonia schwarzii (MARLOTH)  MAST.  +  +
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