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Die Buche, Fagus silvatica L, bildet Lichtbliatter und Schat-
tenblatter; d. h. es gibt nicht nur zwei Typen, sondern alle mog-
lichen Ubergangsformen zwischen den am meisten ausgeprigten
Lichtbldttern und den am meisten ausgepriagten Schattenblittern.
Als Mass fir den Lichtblattgrad resp. Schattenblattgrad bestimmt
man_am besten das Blattareal je 1 g Frischgewicht der Blatter,
incl. Blattstiel.

Ausgesprochene Lichtblitter haben auf 1 g Frischgewicht ein
Blattareal von ungefdhr 50 cm?2, einseitig gemessen, und ausge-
sprochene Schattenblitler haben auf 1 g Frischgewicht ein Blatt-
areal von 130 cm?, beides Anfang August. Im Durchschnitt hat
1 g Frischgewicht Buchenblitter von 24-jihrigen bis 85-jihrigen
Buchen in geschlossenen Bestinden im August ein Blattareal von
80 cm?, einseitig gemessen?').

Im Anschluss an Untersuchungen iiber die Atmung der Bu-
chenblitter wurde untersucht, ob die Lichtblitter auf Langtrie-
ben (Jahrestrieb tiber 0,5 cm lang) oder auf Kurztrieben (Jahres-
trieb unter 0,5 cm lang) sitzen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1
und 2 zu finden. Die Nummern der Biume beziehen sich auf die
Abhandlung M6ller, Miiller & Nielsen (1954), wo die
einzelnen Biume und die Probeflichen, von denen die Baume
herriihren, beschrieben sind.

Wie aus Tabelle 1 hervorgeht, kénnen sowohl Langtriebe
wie Kurztriebe ausgesprochene Lichtblitter und ausgesprochene
Schattenblitter tragen. Zwar sitzen die allerdicksten Lichtblitter
auf Langtrieben im Wipfel und die allerdiinnsten Schattenblit-

1) Polster findet fiir 8-jihrigen freistehenden Buchen im
Durchschnitt 1 g Frischgewicht = 77,5 em?2, einseitig gemessen,
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TABELLE 1.
Blattareal je 1 g Frischgewicht und prozentischer Trockenstoffgehalt
der Buchenblitter. Probenentnahme 11. u. 13. August 1950. Betr.
Beschreibung der Biume und der Probeflichen siehe M61ler, Miil-
ler & Nielsen (1954),

Buche  Alter 1 g Blitter, Frischgewicht, Trockenstoft
No. des hatte glas. untensten. Areal in 9/,
Balixxx;les in cm? einseitig gemessen Ober- Unter-
Jjahren Oberste Oberste Unter- Unter- ste ste
Lang- Kurz- ste ste Durch- Blat- Bliit-
triehe triebe Lang- Kurz- schn.s ter ter
triebe triebe Probe
17%) 19 95 — — 124 117 40,2 35,2
16 24 63 71 — 127 90 47,8 35,8
15 29 56 65 67 116 80 49,4 37,2
14 8§85 50 52 86 136" ™) 79 53,2 39,8

*) Unterdriickter Baum
**) Blétter von niedrig sitzenden Wasserreisern hatten ein Areal von
154 em? (einseitig gemessen) je 1 g Frischgewicht

TABELLE 2.

Durchschnittliches Arealgewicht von Buchenblittern teils von Lang-
trieben, teils von Kurztrieben entnommen. Beschreibung der Biume
und der Probeflichen siehe Moller, Miller & Nielsen (1954).

Buche Alter 1 g Blatter, Frischgewicht, Prozent der Blattmasse
No. des hatte das untensteh. Areal auf Kurztrieben
Baumes in cm? einseitig gemessen o d B
in .. fo qes fo des
Jahren Blitter von  Bliltter von Durch- Frischge- Blatt-
Langtricben Kurztrieben Schnitt wichts areals
13 24 — — —_ 48 —
12 24 — e — 53 - -
11 24 o — — 66 —
10 28 — — 79 75 -
9 28 59 83 77 72 78
8 28 64 90 81 65 73
7 46 — — — 77 —
6 46 —_— — — 81 —
5 48 87 87 87 82 -
4 83 e — — 92 —
3 85 56 63 60 70 74
2 86 87 87 87 76 -
1 90 e — 79 57 —

M=70%
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ter auf Kurztrieben im untersten Kronenteil — ja, die ausgeprag-
testen Schattenblitter der Buche, die ich je gesehen habe, finden
sich auf ganz niedrig stehenden Wasserreisern, wo 1 g Blatt,
Frischgewicht, ein Areal von 154 cm? hatte; aber wie aus Ta-
belle 1 hervorgeht, kommen im Wipfel auch Lichtblitter auf
Kurztrieben vor. Wir sehen auch, dass die Blatter der untersten
Langtriebe als Schattenbldatter zu charakterisieren sind. Kurz-
triebe werden nicht nur da gebildet, wo Schattenblitter vorherr-
schen, Langtriebe nicht nur da, wo Lichtblitter vorherrschen.
Es muss mehr die relative Beleuchtungsstirke im Bildungsbe-
reich der Triebe sein, die dariiber entscheidet, ob Langtriebe
oder Kurztriebe ausgebildet werden, d. h. wenn die Beleuchtungs-
stirke im Bildungsbereich eines Triebes klein ist, aber immerhin
grosser als im Bildungsbereich der benachbarten Triebe, so wird
jener ersigenannte Trieb zu einem Langtrieb mit Schattenblit-
tern.

Es ist erortert worden, ob ausgesprochene Schattenblitter
itiberhaupt positive Stoffproduktion haben oder ob die extremen
Schattenbldtter nur ein Kampfmittel gegen andere Biaume sind.
Untersuchungen iiber unterdriickte junge Buchen, Fagus silva-
tica, und unterdriickte junge Eschen, Fraxinus excelsior, (Boy -
senJensen&Miuller (1927), wo die unterdriickten Baume
als Klasse 3 bezeichnet sind) ausschliesslich mit Schattenblittern,
zeigen, dass auch recht ausgesprochene Schattenblitter positive
Stoffproduktion der Biume ergeben. Man koénnte sich jedoch
denken, dass ausgesprochene Schattenblitter in der Krone eines
dominierenden Baumes die Stoffproduktion herabsetzen, weil
die Schattenblitter durch ihre Transpiration die Wasserbilanz
des Baumes beeinflussen!). Wenn die ausgeprigten Schatten-
bléatter in einer Baumkrone so stark transpirieren, dass den Licht-
blattern Wasser entzogen wird, und die Spaltéffnungen darum
geschlossen werden, dann kénnen diese Schattenblitter die Stoff-
produktion herabsetzen. Unter den vielen erblich verschiedenen
Buchenformen bilden einige wohl nicht so ausgepragte Schatten-
bliatter in der Krone wie andere. Solche Buchen, die nicht ex-

1) Es ist zwar moglich, dass die Buche in Bezug auf Transpira-
tion sich wie die Fichte verhilt: Dieser Baum setzi, nach den sehr
wichtigen Untersuchungen vom Pisek & Tranquillini (1951),
bei eintretender Trockenheit die Transpiration der unteren Schatten-
nadeln schneller und stirker herab als die der oberen Lichtnadeln.
Das Verhalten der Buche in dieser Beziehung sollte untersucht werden,
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treme Schattenblétter in der Krone zu bilden vermdégen, ergeben
wahrscheinlich die grosste Stoffproduktion!). Bei der Veredlung
und Auswahl von Buchentypen sollte man diese Frage beriick-
sichtigen. Gegen die Annahme einer grésseren Stoffproduktion
von Buchen ohne extreme Schattenblitter spricht vielleicht, dass
Schattenhdlzer eine ungefihr 50'% grossere Stoffproduktion ha-
ben als die ihnen am néchsten verwandten unter den Lichthol-
zern. So ist die Stoffproduktion von Buche grésser als die von
Eiche, die von Fichte grisser als die von Kiefer.

Der prozentuale Gehalt an Trockenstoff in den Buchenblitter
steigt von den untersten Zweigen an aufwirts. Bei Untersuchun-
gen Anfang August — die Bdume wurden immer 9 Uhr morgens
gefillt — enthielten die untersten Blatter 30—40 % Trockenstoff,
die obersten Blitter 40-—53 % Trockenstoff.

Die prozentuale Verteilung der Blitter auf Lang- und Kurz-
trieben. Als Kurztrieben werden solche Triebe bezeichnet, bei de-
nen der Jahrestrieb unter 0,5 cm lang ist. Der Buchenkurztrieb
hat in der Regel 3 oder 5 Blitter. Ein Kurztrieb mit 5 Blittern
dhnelt sehr stark einem fingerférmig geteilten Blatt.

Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, sitzen die meisten der Buchen-
blatter auf Kurztrieben, durchschnittlich 70 % des Frischgewich-
tes der Blitter. Welchen Anteil die Kurztriebblatter im Blatt-
areal der Buchen ausmachen, wurde leider nur in ein paar Fil-
len ermittelt. Weil aber die Kurztriebblidtter doch durchschnitt-
lich mehr Schattenblattcharakter haben, machen sie einen noch
grosseren Anteil im Blattareal der Biume als im Frischgewicht
der Blattmasse aus.

Die fiir das Dickenwachstum der Stammteile verwendeten
Stoffe kommen zum grossten Teil aus dem Photosynthese-Uber-

1) Diese Frage der Bedeutung der extremen Schattenblitter fiir die

Stoffproduktion ist auch experimentell zuginglich, da man durch
Amputation den Einfluss der innersten Kronenteile auf den Zuwachs
untersuchen kann, Craib (1939) findet in Siid-Afrika keine merk-
bare Wirkung auf die Stoffproduktion, wenn 259% der Nadeln von
Foéhren entfernt wird. So haben L.adefoged (1946) und Lundh
(1924) bei Coniferen gefunden, dass die Beseitung der niedrigsten
Kronenteile den Zuwachs fordert. Dengler (1935 1. c¢. S. 454 u. 477)
zieht aus Alteren deutschen Versuchen den gleichen Schluss. M6ller
(1946) hat diese und die alteren deutsch-Osterreichischen Versuche
mit verschiedenen starker Aufidstung kritisch revidiert und kam zu
dem Schluss, dass die Stolfmenge, die von den untersten Asten dem
Baum zugefithrt wird, gegen Null konvergiert, und jedenfalls erlauben
die Versuche nicht mit Sicherheit den Schluss zu ziehen, dass die
untersten Aste eines Baumes von negativem Wert sind.
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schuss der Kurztriebblitter, wihrend der Photosynthese-Uber-
schuss der Langtriebbliatter zum grossen Teil fiir das Wachstum
und die Knospenbildung der Langtriebe selbst verwendet wird?).
Das zeigt sich aus folgender Uberlegung: Erstens, dass die
Langtriebblitter durchschnittlich nur 30 % des Blattgewichtes
und noch weniger der Blattfliche ausmachen. Zweitens, dass
die Langtriebbliitter viele Tage zu arbeiten haben, nur um die
folgenden Trockenstoffposten zu decken: Trockenstoff der Lang-
triebblitter und Langtriebe und Trockenstoffvetlust durch At-
mung der Langtriebe. Die Blatter von Langtrieben mit einem
Trockengewicht iiber 3 g brauchen durchschnittlich 74 Tage, um
die organische Substanz aufzubauen, die im Langtrieb und des-
sen Blatter enthalten ist, und um den Atmungsverlust im Lang-
trieb zu decken?). D.h. nur ungefahr 40—50 % der Nettoproduk-
tion der Langtriebblitter der gréssten Langtriebe kann anderswo
als im Langtrieb zur Verwendung kommen. Langtriebe mit einem
Trockengewicht von 2—3 g brauchen im Durchschnitt 58 Tage,
Langtriebe mit einem Trockengewicht von 1—2 g brauchen 45
Tage und Langtriebe mit einem Trockengewicht von 0,4—1,0 g
brauchen 29 Tage, um die Trockensubstanz zu bilden, die im
Langtrieb und dessen Blitter enthalten ist + die Trockensub-
stanz, die durch Atmung von Juni bis Oktober abgebaut wird.
Es geht hieraus hervor, dass die fiir das Dickenwachstum der
Stammteile verwendeten Stoffe zum grossten Teil aus dem Pho-
tosynthese-Uberschuss der Kurztriebblédtter herriihren.
Urspriinglich war ich der Ansicht, dass das Alter der Baume
entscheidend dafiir sei, wieviel Prozent der Blitter auf Kurz-

1) Es ist zweifelhaft, ob die stirkere Beleuchtung den obersten
Buchenblittern schidigt. Collaer (1940) meint es ist moéglich, dass
die obere Buchengrenze in den Alpen, ungefihr 1500 m {iber der
Meereshohe, durch starke Beleuchtung in grosseren Hohen bestimmt
wird, »La probabilité que ’intensité trop forte de la lumiére est égale-
ment une des causes imposant une limité supérieure a la foret de
Fagus silvatica«.

2) Beispiel: Ein Langtrieb von Fagus silvatica hatte ein Trocken-
gewicht von 3,14 g, trug 7 Blitter, mit einem Blattareal von 126 cm?® -—
einseitig gemessen —, und das Trockengewicht der Blitter helief sich
auf 0,63 g. Als Atmungsverlust im Langtrieb wurde vom 1. Juni bis
zum 15, Oktober 0,19 g Trockenstoff gerechnet — jedenfalls nicht zu
hoch; im Ganzen ergibt dieses: 3,14 + 0,63 + 0,19 = 3,96 g Trocken-
stoff, Ein Blattareal von 126 ¢m?2 hat unter einigermassen optimalen
Bedingungen eine apparente Photosynthese von 106 mg CO2 = 58 mg
Trockenstoff in 12 hellen Stunden. Es wird damit gerechnet, dass der
Photosynthese-Uberschuss in den iibrigbleibenden hellen Stunden
durch Atmungsverlust der Blitter kompensiert wird. Um 3,96 g Troc-
kenstoff zu bilden brauchen 126 cm? Blitter 68 Tage.
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Abb. 1. Zweige von Buche (Fagus silvafica). Kurztriebe und Lang-

triebe wechseln mit einander ab., Die Langiriebe sind verzweigt, die

Kurztriebe aber nicht, Die beiden hier abgebildeten Zweige enden
mit Langtrieben.

trieben sitzen. Seitdem ich nun iiber mehr Zahlen verfiige, neige
ich mehr zu der Annahme, dass der Durchforstungsgrad des Be-
standes entscheidend ist. Namentlich die hohe Zahl fiir die 48-
jéhrige Buche stammt von einer ziemlich schwach durchforste-
ten Probefliche. Die abnorm niedrige Zahl, 57 %, fiir die 90-
jdhrige Buche ist wahrscheinlich darauf zurilickzufithren, dass
der Baum im Jahre vorher mehr lichtgestellt worden war — es
war deutlich, dass eine aussergewdéhnlich grosse Menge von Kurz-
trieben aus dem Jahre 1947 im Jahr 1948 durch Langtriebe ver-
jiingert worden waren, so wie Kurztriebe bei besserer Belichtung
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immer durch Langtriebe verjiingert werden kénnen. Dieses letzte
Phinomen, auch von Biisgen (1927 S. 21) erwidhnt, zeigt die
nebenstehende Abb. 1 deutlich. Hierzu sei noch bemerkt: Wah-
rend der Kurztrieb von Fagus silvatica sich niemals verzweigt,
ist dieses haufig der Fall bei den zwischen Kurztrieben eingescho-
benen Langtriebe, wie auch aus Abb. 1 ersichtlich ist. Holm s -
gaard (1948) hat vorgeschlagen durch Messung der Jahres-
triebe auf niedrig sitzenden Buchenzweigen das Jahr der Durch-
forstung zu bestimmen. Als Beispiel dafiir, wie Kurz- und Lang--
triebe mit einander abwechseln, erwihne ich zwei Zweige: Der
erste hatte von der Basis aufwirts: 9 Kurztriebe, 2 Langtriebe,
1 Kurztrieb, 1 Langtrieb, 1 Kurztrieb, 2 Langtriebe, 1 Kurztrieb,
3 Langtriebe, 1 Kurztrieb. Der zweite hatte in derselben Reihen-
folge: 1 Langtrieb, 6 Kurztriebe, 2 Langtriebe, 6 Kurziriebe.

Wie gross ist die Masse der Kurztriebe? Um einen Einblick
zu gewinnen, wie gross die Masse der Kurztriebe ist, habe ich
folgendes unternommen: Zweige, die nur aus Kurztrieben be-
standen und wo auch der jingste Kurztrieb Blitter trug, habe
ich mit den dazu geh6hrenden Blédttern bei 100° getrocknet und
gewogen. So wurde gefunden, dass 1 kg Blétter (Trockensub-
stanz) ungefiahr 0,21 kg Kurztrieben entspricht. Da ein dénischer
Buchenwald eine Laubmenge von ungefihr 2,8 t Trockensub-
stanz je ha hat und durchschnittlich 70 % Blitter auf Kurztrie-
ben sitzen, ist die Masse der Kurztriebe von der Gréssenordnung
0,4 Tonnen Trockensubstanz je ha.

ZUSAMMENFASSUNG

Buche, Fagus silvatica, hat in ddnischen Wildern zwischen 48 %
und 92 %, im Mittel 70 %, der Frischgewicht der Blitter auf Kurz-
trieben sitzen. Einige Kurztriebe — definiert als Jahrestriebe, die
kiirzer als 0,5 cm sind — tragen nur Schattenblitter, andere nur
Lichtblitter, Die am stirksten ausgepridgten Schattenblitter (1 g
Frischgewicht = 130 cm? Blatifliche, einseitig gemessen) sitzen im-
mer auf Kurztrieben. Einige Langtriebe tragen Schattenblitter, an-
dere Lichtblitter. Die am starksten ausgeprigten Lichtblitter (1 g
Frischgewicht = 50 cm? Blattfliche) sitzen immer auf Langtrieben.
Im Durchschnitt hat 1 g Frischgewicht Buchenblatter von 24- bis
85-jahrigen Buchen im August ein Blattareal von 80 cm?, einseitig
gemessen.

Die fiir das Dickenwachstum der Stammteile verwendeten Stoffe
kommen zum grossten Teil von den Kurztriebblattern.

In einem Zweig konnen Kurztriebe mit Langtrieben wechseln.
Die gesamte Masse der Kurztriebe ist in einem d#nischen Buchen-
wald von der Grossenordnung 0,4 Tonnen Trockensubstanz je ha.

6
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