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lattfall, Fallaub, Laubstreu, Streuzer-
setzung — am Waldboden geht es un- rsta
auffillig, aber unaufhaltsam rund, damit Bei treten gelegenthch bemerkens-

wichtige Stoffe im Umlauf bleiben. Perfek- 3 Storfille des Normalgeschehens auf,
ter konnte ein systemerhaltendes Material- willkommener Anlaf} sind, Regie und

recycling eigentlich gar nicht aussehen. Vor amaturgie der Umfar‘Becrexgmsse etwas
dem Ende als Humuskriimel inszeniert das nauer zu betrachten, zumal sich hier aufler-
fallende Blattwerk jedoch ein furioses, in  dem kuriose Kleinstlebensriume auftun.
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Zentnerweise sammelt sich gegen Ende der
Vegetationsperiode unter den sommergriinen
Waldbiumen und Strauchern das Fallaub als
Massenwurfsendung. Buchstablich fallen je
Hektar Waldfliche in einem mitteleuropii-
schen Laubwald in jeder Vegetationsperiode
bis zu 4 t Blattmasse an. Uber Jahre und Jahr-
zehnte hinweg miifite ein produktiver Wald
eigentlich in seinem eigenen Abfall unterge-
hen, gibe s da nicht bemerkenswert effizien-
te Verwertungsgemeinschaften, die all dies
wieder in Grund und Boden wirtschaften,
was aus den hoheren Regionen des Oko-
systems Wald herabrieselt. Wenn die Waldge-
holze im Laufe thres langen Lebens minerali-
sche Nihrstoffe aus dem Boden entnehmen,
richten sic mit threr lebenden oder bereits ab-
gestorbenen Biomasse gleichsam nur Zwi-
schenlager ein. Ein grofier Teil der aufgenom-
menen Stoffe kehrt tiber den Bestandsabfall
wieder zum Boden zuriick und schligt beim
Humusvorrat erneut zu Buche. Von Natur
aus bleiben sogar die meisten Mineralstoffe an
Ort und Stelle. Holzernte oder andere Mate-
rialentnahmen zweigen jedoch einen gewissen
Teil davon ab und bringen sic anderwirts in
den Kreislauf der Totmaterialien zuriick. In
elncm ungestorten, sich selbst Gberlassenen
Waldékosystem findet eine nennenswerte ho-
rizontale Stoffverschleppung somit gar nicht
statt. Die Endverwertung liuft praktscher-
weise gleich an der Produktionsstatte ab und
ist Bestandteil der immanenten Dynamik des
Okosystems. Besser konnen okosystemare
Ressourcennutzung und Stoffrecycling ei-
gentlich nicht funktionieren [14)].

Das letzte Aufgebot

Bevor sich die laubwerfenden Baume in den
Herbstwochen von ihren Saisonblittern ver-
abschicden und diese einfach zu Boden
schicken, haben sie beinahe das Letzte aus
den entbehrlich gewordenen Produktions-
organen herausgeholt: Besonders wertvolle
Substanzen, wie die 16slichen Zucker, oder
stickstoffhaltige ~ Verbindungen, wie die
Aminosduren, werden rechtzeitig vor dem
Blattabwurf tiber das Phloem in die Speicher-
parenchyme der Zweige, Aste, Stimme und
Waurzeln transportiert [14, 18]. Der Baum lei-
stet damit seinen zahlreichen Blittern aktive
Sterbehilfe. Sichtbarer Ausdruck dieses Ge-
schehens ist die oft spektakuldre herbstliche
Laubfirbung — ein geradezu furioses Finale in
der nur kurz wihrenden Dienstzeit der ein-
zelnen Blitter, das komplette Landschaften in
Farbe versinken 1ifft. Auf der Ebene der Blit-
ter vollzieht sich dabei eine komplexe Drama-
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Abb. 1. Felderweise setzt vor dem Laubfall
der Umbau der sommerlichen Blattpig-
mentierung ein. In der Nihe der Leitbah-
nen bleiben die Gewebe meist linger intakt.

turgie mit metabolischen Ab- und Umbau-
vorgingen, die artabhingig auch in die noch
wenig verstandene Neusynthese von Vakuo-
lenfarbstoffen cinmiinden kann. Dieser Fi-
nalmetabolismus beginnt oft streng areoliert
in den cinzelnen Intercostalfeldern der Blitter
(Abbildung 1). Bei nicht saisonalen (,,immer-
griinen®) Blittern kann Parasitenbefall lokal
begrenzte Umfirbeereignisse mit intensiver
Anthocyansynthese auslosen (Abbildung 2).
Die Szene endet bei sommergriinen Biumen
und Strauchern gewdhnlich mit monochrom
roten oder gelben Blattspreiten (Abbildung 3).

Dem visuellen Schluflakkord geht in den
Blittern ein genetisch kontrollierter termi-
naler Differenzierungsprozef voran, der
schliefflich zum Tod von Zellen, Geweben
und Blittern fiihrt und auch als Blattsenes-
zenz bezeichnet wird [12]. Im Pflanzenreich
sind unterschiedliche Seneszenzformen ver-
treten, wobel die synchrone Seneszenz des
Blattwerkes der meisten Laubbdume im
gemifigten Klimagiirtel die augenscheinlich-
ste darstellt. Der jahresperiodische Laub-
wechsel, der mit einer Mobilisierung der Zell-
inhaltsstoffe aus den Laubblittern und einer

Abb. 2. Attacken durch Blattparasiten
(etwa Pilze) konnen im mehrjihrigen Blatt
der Mahonie (Mabonia aquifolium) vorzei-
tige, auf cinzelne Intercostalfelder be-
schrinkte Umbildungen der Pigmentaus-
stattung verursachen.

anschliefenden Metabolitspeicherung in den
tiberdauernden Organen einhergeht, ist einc
durch lange Selektion erzwungene genetische
Anpassung der Geholze an die unglinstigen
Temperatur- und Wasserverhaltnisse wihrend
der kalten Jahreszeit [4, 14]. Die Blattverab-
schiedung ist jedoch kein passiver Zer-
fallsprozeff, sondern eine aktive Phase der
pflanzlichen Entwicklung, die mit zahlrei-
chen regulierten Veranderungen auf ultra-
struktureller, biochemischer, physiologischer
und molekularer Ebene gekoppelt ist. Im al-
ternden, abwurfbereiten Blatt verringern sich
beispielsweise die Photosynthesekapazitit
und sonstige anabole Stoffwechselprozesse
bei gleichzeitig vermehrtem Abbau der Zell-
inhaltsstoffe, was sich unter anderem auch in
einer zunehmenden Aktivitit von abbauen-
den Enzymen, wie Proteasen, Ribonukleasen
und Enzymen des Glyoxylatzyklus, nach-
weisen lafSt [8, 19].

Abbauprozesse

Im Mittelpunkt stehen dabei die Abbaupro-
zesse in den Chloroplasten. Etwa 70 — 80 %
des reduzierten, gebundenen Stickstoffs der



Griine Inseln im bunten Herbstlaub

371

Blattzellen sind nimlich im Chloroplasten lo-
kalisiert, wovon etwa 30 % auf die chloro-
phyllbindenden Proteine und etwa 50 % auf
dic Ribulose-1,5-bisphosphat-Carboxylase/
Oxigenase (Rubisco) entfallen. Insgesamt be-
steht ein Chloroplast aus etwa 400 verschie-
denen Struktur- und Funktionsproteinen, von
denen 20 % im Chloroplastengenom und
80 % im Zellkern codiert sind. In der Folge
sinkender Proteinsyntheseraten bei gesteiger-
tem Abbau der Proteine durch signifikant
erhohte Proteascaktivitat nimmt der Gesamt-
proteingehalt im alternden Blatt kontinuier-
lich ab. Der durch den Proteinabbau mobili-
sierte Stickstoff wird inperhalb der Pflanze
tiber das Phloem in Form von Siureamiden
(wic Glutamin und Asparagin) zu den Win-
terdepots transportiert. In bestimmten Ziel-
organen, wie Friichten oder Samen, dient er
auch der Neusynthese von Proteinen [6].

Auf ultrastrukeureller Ebene zeigt sich das
Seneszenzsyndrom zunichst vor allem in ei-
ner kennzcichnenden Verianderung der Chlo-
roplasten. Einer Umstrukturierung von Gra-
na- und Stromathylakoiden schliefit sich der
sukzessive Abbau der Thylakoidmembranen
und schlicflich des Chlorophylls an. In den
nun als Gerontoplasten bezeichneten Orga-
ncllen (7] bleiben die Carotenoide zunichst
als Fettsaureester in den Plastoglobuli erhal-
ten und verursachen so die auffillige Gelbfir-
bung der Blitter (Abbildung 3). Die intakte
Thylakoidmembran besteht zu 55 % aus Pro-
tein und zu 45 % aus Lipiden. Etwa 40 % der
Lipide sind Galaktolipide, 4 % Sulfolipide
und 10 % Phospholipide. Die wihrend der
Blattseneszenz in unterschiedlichen Pflanzen-

arten nachgewiesenen Enzyme Malatsynthase
und Isocitratlyase weisen darauf hin, dafl im
Zuge des Abbaus der Galaktolipide die durch
Galaktolipasen freigesetzten Fettsduren tber
den Glyoxylatzyklus in der Gluconeogenese
wiederverwertet werden [13].

Wihrend Blatter die Lipide und Proteine ih-
rer Thylakoidmembran recyclen, verhilt es
sich mit dem Abbau des Chlorophylls, dem
auffilligsten Teilprozefl der Blattseneszenz,
offensichtlich anders. Jahrlich werden welt-
weit 107 t Chlorophyll abgebaut [5, 14]. Die-
ses Molekiil, in dem nur 3 — 5 % des Blatt-
stickstoffs gebunden sind, scheint jedoch un-
ter dem Aspekt der Wiederverwertbarkeir fir
die Pflanze nicht besonders attraktiv oder
okonomisch zu sein. Vielmehr ist woh! davon
auszugehen, daf} die Chlorophylldegradation
die unumgingliche Voraussetzung fir den
proteolytischen Abbau der viel wertvolleren
Chlorophyllapoproteine ist, die im nicht se-
neszenten Blatt durch die Komplexierung mit
dem Chlorophyll vor dem Abbau geschiitzt
sind. Ein freies Chlorophyll mit intaktem
Porphyrinring ist fir die Zellen aufgrund sei-
ner aggressiven photodynamischen Eigen-
schaften vermutlich so toxisch, daff sein Ab-
bau letztlich sogar als Entgiftungsreaktion zu
bewerten ist [9].

In der letzten Phase der Seneszenz, kurz vor
dem Schluflakkord Laubfall, erfolgt schlief}-
lich die vollstindige Auflosung der Thyla-
koide und der Chloroplastenhillmembranen,
gefolgt vom Zusammenbruch des Plasmalem-
mas und des Tonoplasten. Die Membraninte-
gritat und die zellulire Kompartimentierung

werden also erst in dieser spaten Phase der
Blattseneszenz aufgehoben, so daf§ iiber einen
relativ langen Zeitraum des Alterungsprozes-
ses noch eine weitgehend geordnete Koordi-
nation der Stoffwechselvorginge zwischen
den einzelnen Zellorganellen moglich ist.
Diese Koordination erfolgt durch ein genet-
sches Programm, dessen Induktion es grofi-
tenteils noch zu erforschen gilt. Alle bisher
isolierten und identifizierten seneszenzspezi-
fisch exprimierten Gene codieren fir Prote-
ine, die lediglich fur die Symptome der Senes-
zenz verantwortlich sind (wic den Proteinab-
bau), nicht aber fiir deren Regulation [17].
Was vom Blatt nach dem beschriebenen ge-
ordneten Stoffabzug iibrigbleibt, ist beinahe
nur noch das formgebende Verpackungsmate-
rial (Abbildung 3). Fallaub ist daher fur
Pflanzenfresser hohcrer Entwicklungsstufen
energetisch uncrgicbig und nahezu uninteres-
sant, weil es ihnen kaum noch etwas zu bieten
hat [14]. Aber immerhin ist das Wegwerfma-
terial noch wertvoll genug, daff es vorliberge-
hend auf Halde gelegt und in andere, tiber-
wiegend mikrobielle Konsumentenketten ein-
gefadelt wird.

Nebenschauplatz ,,Griine Insel”

Bevor ein Laubblatt am Waldboden der Rest-
verwertung anheimfillt, konnen sich zum
Saisonende eigenartige Storfille der Blattver-
firbung ereignen. Wihrend der Herbstwo-
chen sind in den schon weitgehend umgefarb-
ten und chlorophyllfreien, daher meist gelben
oder braunroten Blittern der Buchen, Birken
und Platanen immer wieder einmal kleine In-
seln von sommerlich frischem Griin (Abbil-

Abb. 3. Das Blattwerk der Rot-Buche (Fagus sylvatica) firbt ge-
wdhnlich monochrom gelb - Stoffumbau bis zum Abfallen.
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Stoffexklaven.

Abb. 4. Buchenlaub in der Laubstreu mit ,,Griinen Inseln“ als
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Abb. 5. Uromyces-Befall auf einem Birken-
blatt (Betula penduld) mit verzégertem
Chlorophyllabbau.

dung 4) zu entdecken [11]. Bei nzherem Hin-
schen zeigen sich im Bereich einer solchen
griinen Blattinsel die Spuren von Parasitenbe-
fall, bei Birken beispielsweise die Sporenlager
von Uromyces-Arten (Abbildung 5) [15]. Hiu-
figer sind allerdings die Fraflginge minieren-
der Insektenlarven zu sehen, von Kiferlarven,
wie dem Eichenspringriifiler (Rbhynchaenus
querci, Abbildung 6) ebenso wie von winzi-
gen Schmetterlingsraupen. Diese gehoren
meist zur Familie der Zwergmotten (Stigmel-
lidac) oder den Gattungen Nepticula und
Stigmella, welche die kleinsten europiischen
Schmetterlinge mit Spannweiten von 2 — 3 mm
darstellen (Abbildung 7). In den Laubblittern
verschiedener Rosaceen durchtunnelt bei-
spielsweise die Spezies Stigmella anomalella
das Mesophyll. Thre Minen sind besonders
lang und tberkreuzen sich gegebenenfalls

mehrfach (Abbildung 8).

Solche Fremdeinwirkung durch Parasiten
oder phytophage Konsumenten bringt den
Lebensrhythmus der betroffenen Blattregion
offensichtlich véllig durcheinander. Beim
Durchtunneln des saftigen griinen Blattgewe-
bes zerstoren die umsatzfreudigen Insekten-
larven wunter anderem auch die feinen
Stoffleitbahnen, welche die gesamte Blatt-
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Abb. 6. Larve des Eichenspringriifilers
(Rbynchaenus querci). Im Aktionsbereich
der Larve bleibt das Mesophyll frischgriin.

fliche als reich veristeltes Netzwerk durch-
ziehen. Dabei trennen sie kleinere Blattareale
von den stofflichen Signalfliissen in der tibri-
gen Blattfliche ab, so daf} der planmiflige me-
tabolische Umbau im betreffenden isolierten
Gewebebezirk entweder zur Unzeit oder
weitgehend unkoordiniert in Gang kommt.
Solchermafien vereinzelte Bereiche der be-
treffenden Blattspreiten bekommen daher das
entscheidende Signal zum Pigmentumbau
und aller damit zusammenhingenden Abliu-
fe der stofflichen Logistik gar nicht mit. Sie
verpassen gleichsam den Herbsteinzug und
verhalten sich immer noch so, als dauere der
Sommer unverdndert an.

Fir immer grin
mit Phytohormonen?

Die Griinen Inseln in den ansonsten schon
komplett umgefirbten und/oder ausgerdum-
ten Blittern lassen schon allein aufgrund ihrer
Symptomatik und der an die Chlorophyll-
prisenz gekoppelten metabolischen Aktivita-
ten an Phytohormoneffekte denken. Tatsich-
lich lassen sich hier abweichende Konzentra-
tionen an bestimmten Wachstumsregulatoren
nachweisen, welche in die herbstlichen Stoff-
mandver in den Geweben steuernd und kon-

Abb. 7. Buchenminiermotte (Stigmella be-
margyellz) vor Ort: Der Phytohormonstof}
konserviert ihr einen kompletten Blattsek-
tor (siche auch Abbildung 4).

trollierend eingreifen. So weisen die griinen
Blattbezirke, in denen der Chlorophyllabbau
sichtlich gehemmt ist, bezeichnenderweise ci-
nen deutlich erhohten Cytokiningehalt auf.
Dieser resultiert aus einer bemerkenswerten
Interaktion der tierischen Xonsumenten,
denn diese greifen mit tiereigenen Cytokinin-
gaben in das stoffliche Geschehen ein. Die
Speicheldriisen von Kleinschmetterlingsrau-
pen der Gattung Stigmella, die in Birken- und
Buchenblittern minieren, enthalten Cytoki-
nin [2]. Auch bet pilzlichen Attacken ist wohl
von begleitenden Phytohormonwirkungen
auszugehen.

Bei vielen Pflanzenarten wirken die Cytoki-
nine ebenso wie die Gibberelline als Antise-
neszenzhormone und sind damit Antagoni-
sten von Ethylen, Abscisinsiure oder Jas-
monsiure. Sie unterdriicken typische und
oben etwas niher charakterisierte Seneszenz-
vorgange, wie Blattabwurf, Chlorophyll-,
Protein- oder Nukleinsiureabbau. Appliziert
man zum richtigen Zeitpunkt die passende
Dosis Cytokinin von aufien auf ein Blatt, so
fithrt dies zur lokalen Verzogerung der Blatt-
vergilbung  (vergleiche Chlorophyllerhal-
tungstest zum qualitativen Cytokininnach-
weis [10]) und gegebenenfalls sogar zur Wie-
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derergriinung von bereits vergilbten Blttern.
Tritt ein Blatt in die Seneszenzphase ein, sinkt
sein endogener Cytokiningehalt entspre-
chend deutlich ab [16]. Die verjiingende und
vitalisierende Wirkung von Cytokinin basiert
auf dem direkten Einfluf} dieses Hormons auf
verschiedene Stoffwechselprozesse, wie bei-
spielsweise einer Steigerung der Protein- und
RNA-Synthese, der Aufrechterhaltung des
Photosyntheseapparates sowie einer Hem-
mung der Chlorophyll-, Protein- und Nukle-
insiuredegradation. Auflerdem beeinflufit es
die Membranpermeabilitit und diverse En-
zymaktivititen. Wie alle Phytohormoneffekte
sind auch die Wirkungen der Cytokinine von
tberaus komplexer Natur. Die vielschichti-
gen Wechselwirkungen mit anderen Phyto-
hormonen sind dabei ebenso zu berticksichti-
gen wie die Hormonsensitivitat des jeweiligen
Gewebes.

Eine Speisekammer nach Bedarf

Fur die im Blatt minierenden Insektenlarven
hat dieser verjiingende Effekt des Cytokinins
eine enorm praktische Konsequenz: Die Grii-
nen Inseln bieten thnen nimlich geraume Zeit
tiber dic eigentliche Vegetationsperiode hin-
aus zumindest noch so viel Frischfutter, wie
sie zum Erreichen der Verpuppungsreife
benotigen. Da die verschiedenen Arten der
blattminierenden Zwergmotten gewohnlich
zwei oder drei Generationen im Jahr hervor-
bringen, ist eine wochenweise iiber den Laub-
abwurf der Futterpflanzen hinaus verlingerte
Erndhrungsperiode durchaus von autdkolo-
gischem Interesse. Der Kleinlebensraum ist
eine Speisekammer, deren Futterbevorratung
die minierende Raupe durch eigene, in den
pflanzlichen Seneszenzmetabolismus eingrei-
fende Signalstoffe moduliert.

Bei allen Blattminierern zeichnen die Fraf3-
ginge jeweils die gesamte Biographie der
Raupen nach, denn sie beginnen jeweils am
Eiablagepunkt auf der Blattunterseite. Recht
haufig ist die Buchenminiermotte (Stigmella
bemargyella), die fast immer im Winkel
zwischen zwei kriftigeren Leitbiindeln arbei-
tet (Abbildung 7). Mit zunechmender Grofie
der Raupen wachsen auch die Durchmesser
der verschlungenen Futterginge und geben
somit ein augenfilliges Maf} fiir den wachsen-
den Appetit dieser Tiere. Mit etwa zwei bis
drei Millimetern Linge ist die Raupe der
Buchenminiermotte erwachsen. Sie verlifit
dann thre griine Speisekammer und verpuppt
sich im Boden (Abbildung 9). Wenn sie schon
vorher mit threm Blatt zu Boden ging, bleibt
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Abb. 8. Minen der Rosenminiermotte
(Stigmella anomalella) in der Vogel-Kirsche
(Prunus avium). Die noch nicht konsumier-
ten Mesophyllpartien bleiben linger griin.

thr sogar der mutige Sprung aus luftiger
Hohe erspart. Noch praktischer richtet es die
verwandte Ahornminiermotte (Ectoedemia
sericopeza) ein: Die Eiablage erfolgt immer
am Rande der noch griinen Fruchtfligel, so
daf sich die Raupe bis zu Beginn der Ver-
puppungsreife langsam zur Samenkammer
vorarbeiten kann und durch deren Zer-
storung den vorzeitigen Fall der Flugelfrucht
auslost [1]. Die Raupe verlifit dann thr Flug-
zeug und sucht zur Verpuppung ein Versteck
am Stammfuf} auf.

Zusammenfassung

Herbstliches Fallaub geht mitunter nicht mo-
nochrom gelb, rétlich oder braun zu Boden,
sondern weist abweichende Intercostalfelder
mit persistenter und offensichtlich intakter
Chlorophyllausstattung (Griine Inseln) auf.
In diesen Gewebebereichen setzt die typische
stoffliche Finallogistik der Blattseneszenz mit
Stoffmobilisierung und struktureller Desinte-
gration stark verzégert ein. Diese Symptome
gehen auf Phytohormone, gewdhnlich Cyto-
kinine, zuriick, die von minierenden Schmet-
terlingsraupen (vor allem aus der Gattung
Stigmella) freigesetzt werden. Die Griinen In-
seln im Herbstlaub sind besondere, in der

.

Abb. 9. Die Raupe von Stigmella bemargyel-
Iz hat das am Boden liegende Buchenblatt
zur Verpuppung verlassen. Thre Cytokinin-
interaktionen wirken immer noch nach.

Autdkologie der gewebekonsumierenden
Raupen fest vorgesehene Kleinlebensriume,
die gegen Ende der Vegetationsperiode das
Erreichen der Verpuppungsreife garantieren.

Green islands in autumn leaves

Autumn-leaves of deciduous trees are not
invariably monochromous yellow, red or
brown, but sometimes show persistent and
obviously functionally small green patches
on the lamina ("green islands“). In these areas
leaf scnescence encompassing metabolite
remobilization and desintegration of the cel-
lular structures are considerably delayed.
Such symptoms are due to phytohormones
{(mainly cytokinins) released from caterpillars
(genus Stigmella) upon mining through the
mesophyll. Green islands in coloured autumn
leaves thus represent particular microhabitats
providing the amount of resources required
by the animal antil pupation.
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