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Zentnerweise sammelt sich gcgen Ende dcr 
Vegctationsperiode unter den sommergruncn 
Waldbaumen und Strauchern das Fallaub als 
Masscnwurfscndung. Buchstablich fallen je 
Hcktar Waldflache in einem mitteleuropai- 
schen Laubwald in jeder Vegetationspcriode 
bis zu 4 t Blattmassc an. Uber Jahre und Jahr- 
zehntc hinweg muflte ein produktiver Wald 
eigentlich in seincm eigcnen Abfall unterge- 
hen, gabe cs da nicht bcmerkcnswert cffizien- 
te Verwcrtungsgemcinschaften, die all dies 
wiedcr in Grund und Boden wirtschaften, 
was aus den hoheren Regionen des Oko- 
systems Wald herabricselt. Wenn die Waldge- 
holze im Laufe ihrcs langcn Lebens minerali- 
sche Nahrstoffe aus dem Boden entnehmen, 
richtcn sic mit ihrer lebenden oder bereits ab- 
gestorbencn Biomassc gleichsam nur Zwi- 
schcnlagcr ein. Ein grofler Teil der aufgenom- 
mcnen Stoffe kehrt iiber den Bcstandsabfall 
wieder zuin Boden zuriick und schlagt beim 
Humusvorrat erneut zu Buche. Von Natur 
aus bleiben sogar die meisten Mineralstoffe an 
Or t  und Stelle. Holzernte oder andere Mate- 
rialentnahmcn zwcigen jcdoch cinen gcwissen 
Teil davon ab und bringen sic anderwarts in 
den Kreislauf dcr Totmaterialien zuriick. In 
eincm ungestorten, sich selbst uberlassenen 
Waldiikosystcm findet einc nennenswerte ho- 
rizontale Stoffverschleppung somit gar nicht 
statt. Die Endverwertung lauft praktischer- 
wcise glcich an der Produktionsstatte ab und 
ist Bcstandtcil der immanenten Dynamik dcs 
Okosystems. Bcsser konnen iikosystemare 
Kessourccnnutzung und Stoffrecycling ei- 
gentlich nicht funktioniercn [14]. 

Das letzte Aufgebot 

Bcvor sich die laubwerfenden Baume in den 
Hcrbstwochcn von ihren Saisonblattcrn ver- 
abschicden und diese einfach zu Boden 
schicken, haben sie bcinahe das Letzte aus 
dcn cntbehrlich gewordenen Produktions- 
organen herausgeholt: Besonders wertvolle 
Substanzcn, wie die loslichen Zucker, oder 
stickstoffhaltige Verbindungen, wic die 
Aminosauren, werden rechtzcitig vor dcm 
Blattabwurf uber das Phloem in die Speicher- 
parcnchyme dcr Zweige, Aste, Stamme und 
Wurzeln transportiert [14, 181. Der Baum lei- 
stet damit seinen zahlreichen Blattern aktive 
Sterbchilfc. Sichtbarcr Ausdruck dieses Ge- 
schchens ist die oft spektakulare herbstlichc 
Laubfarbung - ein geradczu furioses Finale in 
dcr nur kurz wahrenden Dicnstzeit der cin- 
zclnen Blattcr, das koinplette Laudschaftcn in 
Farbe versinken laflt. Auf der Ebene der Blat- 
ter vollzicht sich dabei einc komplexe Drama- 

Abb. 1. Felderweise setzt vor dem Laubfall 
der Umbau der sommerlichen Blattpig- 
mentierung ein. In der Nahe  der Leitbah- 
nen bleiben die Gewebe meist langer intakt. 

turgie mit metabolischen Ab- und Umbau- 
vorgangen, die artabhangig auch in die noch 
wenig verstandene Neusynthese von Vakuo- 
lenfarbstoffen einmiinden kann. Dicser Fi- 
nalmetabolismus beginnt oft streng areoliert 
in den cinzelnen Intercostalfeldern der Blatter 
(Abbildung 1). Bci nicht saisonalen (,,immer- 
grunen") Blattern kann Parasitenbefall lokal 
bcgrenztc Umfarbeereignisse mit intensiver 
Anthocyansynthese ausloscn (Abbildung 2). 
Die Szene endet bei sommergrunen Baumen 
und Strauchern gewohnlich mit monochrom 
roten oder gclben Blattspreiten (Abbildung 3). 

Dem visuellen Schluflakkord geht in den 
Blattern ein genetisch kontrollierter tcrmi- 
naler Differenzicrungsprozefl voran, der 
schliefllich zum Tod von Zellen, Gewcben 
und Blattern fiihrt und auch als Blattsenes- 
zenz bezeichnet wird [12]. Im Pflanzenreich 
sind unterschiedliche Seneszenzformeii vcr- 
trcten, wobei die synchrone Seneszenz des 
Blattwcrkes der meisten Laubbaume im 
gemafligten Klimagiirtel die augenschcinlich- 
ste darstellt. Dcr jahresperiodischc Laub- 
wechsel, der mit einer Mobilisierung der Zell- 
inhaltsstoffe aus den Laubblattern und einer 

Abb. 2. Attacken durch Blattparasiten 
(etwa Pilze) konnen im mehrjahrigen Blatt 
der Mahonie (Mahonia aquifolium) vorzei- 
tige, auf einzelne Intercostalfelder be- 
schrankte Umbildungen der Pigmentaus- 
s ta t tung verursachen. 

anschlicflendcn Mctabolitspeichcrung in den 
iiberdauernden Organen einhcrgeht, ist einc 
durch langc Selektion erzwungcne genctische 
Anpassung der Geholzc an die ungunstigen 
Temperatur- und Wasservcrhaltnisse wahrend 
der kalten Jahreszeit [4, 141. Die Blattverab- 
schiedung ist jedoch kein passivcr Zcr- 
fallsprozefl, sondern eine aktive Phase der 
pflanzlichen Entwicklung, die mit zahlrei- 
chen regulierten Vcrandcrungcn auf ultra- 
struktureller, biochemischer, physiologischer 
und molekularer Ebene gekoppelt ist. Im al- 
ternden, abwurfbereitcn Blatt verringern sich 
beispielsweise die Photosynthesekapazitat 
und sonstigc anabole Stoffwechselprozesse 
bei gleichzcitig vcrmehrtcm Abbau der Zell- 
inhaltsstoffe, was sich unter anderem auch in 
einer zunehmendcn Aktivitat von abbauen- 
den Enzymen, wie Proteasen, Ribonukleasen 
und Enzymen des Glyoxylatzyklus, nach- 
weisen laflt [8, 191. 

Abbauprozesse 

Im Mittelpunkt stehen dabei die Abbaupro- 
zesse in den Chloroplasten. Etwa 70 - 80 % 
des reduzierten, gebundenen Stickstoffs der 
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Blattzellen sind namlich im Chloroplastcn lo- 
kalisiert, wovon etwa 30 % auf die chloro- 
phyllbindcnden Proteine und etwa 50 %" auf 
dic Ribulose-1,5-bisphosphat-Carboxylasc/ 
Oxigenase (Rubisco) entfallen. Insgcsamt be- 
steht ein Chloroplast aus etwa 400 verschie- 
dciien Struktur- und Funktionsprotcinen, von 
denen 20 % im Chloroplastengenom und 
80 'YO im Zcllkcrn codiert sind. In der Folge 
sinkcndcr Proteinsyntheseraten bei gestciger- 
teni Abbau der Proteinc durch signifikant 
erhiihte Protcascaktivitat nimmt der Gesamt- 
protcingehalt im alterliden Blatt kontinuier- 
lich ab. Der durch den Protcinabbau mobili- 
sierte Stickstoff wird innerhalb der Pflanze 
uber das Phlocm in Form von Saureamiden 
(wic Glutamin und Asparagin) zu den Win- 
tcrdcpots transportiert. In bestimmten Ziel- 
organcn, wie Fruchten oder Samen, dient er 
auch dcr Neusynthese von Proteinen [6]. 

Auf ultrastruktureller Ebcne zeigt sich das 
Seiieszenzsyndrom zunachst vor allem in ei- 
iier kcnnzcichncnden Veranderung der Chlo- 
roplastcn. Eiiier Umstrukturierung von Gra- 
na- und Stromathylakoidcn schlici3t sich der 
sukzessive Abbau dcr Thylakoidmembranen 
uiid schlicfllich des Chlorophylls an. In den 
nun als Gerontoplasten bezeichneten Orga- 
ncllcn [7] bleiben die Carotenoidc zunachst 
als Fcttsaureester in den Plastoglobuli erhal- 
tcn und verursachen so die auffalligc Gclbfar- 
bung der Blatter (Abbildung 3 ) .  Die intakte 
Thylakoidmembran besteht zu 55 %" aus Pro- 
tein und zu 45 % aus Lipiden. Etwa 40 % der 
Lipide sind Galaktolipidc, 4 % Sulfolipide 
uiid 10 % Phospholipide. Die wahrend der 
Blattscncszenz in unterschiedlichen Pflanzcn- 

arten nachgewiesenen Enzyme Malatsynthase 
und Isocitratlyase weisen darauf hin, dai3 im 
Zuge des Abbaus der Galaktolipidc dic durch 
Galaktolipasen freigesetzten Fettsauren uber 
den Glyoxylatzyklus in der Gluconeogenese 
wiederverwertet werden [13]. 

Wahrend Blatter die Lipide und Proteine ih- 
rer Thylakoidmembran recyclen, verhalt cs 
sich mit dcm Abbau des Chlorophylls, dem 
auffalligsten Teilprozefi der Blattseneszenz, 
offensichtlich anders. Jahrlich werden welt- 
wcit 10" t Chlorophyll abgebaut [5, 141. Die- 
ses Molekul, in dem nur 3 - 5 % des Blatt- 
stickstoffs gebunden sind, scheint jedoch un- 
ter dem Aspekt der Wiederverwertbarkeit fur 
die Pflanze nicht besonders attraktiv odcr 
okonomisch zu sein. Vielmehr ist wohl davon 
auszugehen, dai3 die Chlorophylldegradation 
dic unumganglichc Voraussctzung fur dcn 
proteolytischen Abbau der vie1 wertvolleren 
Chlorophyllapoproteine ist, die im nicht se- 
neszenten Blatt durch die Komplexierung mit 
dem Chlorophyll vor dem Abbau gcschutzt 
sind. Ein frcies Chlorophyll mit intaktem 
Porphyrinring ist fur die Zellen aufgruiid sei- 
ner aggressiven photodynamischen Eigen- 
schaften vermutlich so toxisch, dai3 scin Ab- 
bau lctztlich sogar als Entgiftungsreaktion zu 
bcwerten ist [9]. 

In der letzten Phase der Seneszenz, kurz vor 
dem Schlufiakkord Laubfall, erfolgt schliei3- 
lich die vollstandige Auflosung der Thyla- 
koidc und der Chloroplastenhullmembraneii, 
gefolgt vom Zusammenbruch des Plasmalem- 
mas und des Tonoplasten. Die Membraninte- 
gritat und die zellulare Kompartimentierung 

werden also erst in dieser spaten Phase der 
Blattseneszenz aufgehoben, so dai3 uber einen 
relativ langen Zcitraum dcs Alterungsprozcs- 
ses noch eine weitgehend geordnete Koordi- 
nation der Stoffwechselvorgange zwischen 
den einzelnen Zellorganellen moglich ist. 
Diese Koordination erfolgt durch ein geneti- 
sches Programm, dessen Induktion es groi3- 
tenteils noch zu erforschen gilt. Alle bisher 
isolierten und idcntifizicrtcn scncszcnzspczi- 
fisch exprimierten Gene codieren fur Prote- 
ine, die lediglich fur die Symptome der Senes- 
zenz verantwortlich sind (wic dcn Protcinab- 
bau), nicht aber fur deren Regulation [17]. 
Was vom Blatt nach dem beschriebenen ge- 
ordneten Stoffabzug ubrigbleibt, ist beinahe 
nur noch das formgcbcndc Vcrpackungsmatc- 
rial (Abbildung 3). Fallaub ist dahcr fur 
Pflanzcnfrcsscr hohcrcr Entwicklungsstufcn 
cncrgctisch uncrgicbig und nahczu unintcrcs- 
sant, weil es ihnen kaum noch etwas zu bieten 
hat [14]. Aber immerhin ist das Wegwerfma- 
terial noch wertvoll genug, dai3 es voruberge- 
hcnd auf Haldc gclcgt und in anderc, uber- 
wiegend mikrobiellc Konsumcntenkcttcn cin- 
gefadelt wird. 

Nebenschauplatz ,,Grune Insel" 

Bevor ein Laubblatt am Waldbodeii der Iiest- 
verwertung anheimfallt, konnen sich zum 
Saisonende eigenartige Storfiille der Blattver- 
farbung ereignen. Wahrend der Herbstwo- 
chcn sind in dcn schon wcitgchcnd umgcfarb- 
ten und chlorophyllfreien, daher meist gelben 
oder braunroten Blattern der Buchen, Birken 
und Platanen immer wieder einmal kleine In- 
seln von sommerlich frischem Grun (Abbil- 

Abb. 3. Das Blattwerk der Rot-Buche (Fagus syluatica) farbt ge- 
wohnlich monochrom gelb - Stoffumbau bis zum Abfallen. 

Abb. 4. Buchenlaub in der Laubstreu mit ,,Griinen Inseln" als 
Stoffexklaven. 
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Abb. 5. Uromyces-Befall auf einem Birken- Abb. 6. Larve des Eichenspringriifllers 
blatt (Betula penduld) mit verzogertem (Rhynchaenus querci). Im Aktionsbereich 
Chloroph yllabbau. der Larve bleibt das Mesophyll frischgriin. 

dung 4) zu entdecken [It]. Bei naherem Hin- 
schen zeigcn sich im Bereich einer solchen 
gruncn Blattinsel dic Spuren von Parasitenbe- 
fall, bei Birkcn beispielsweise die Sporenlager 
von Urornyces-Arten (Abbildung 5) [15]. H~LI-  
figer sind allerdings die Fraflgange minieren- 
der Insektenlarven zu sehen, von Kaferlarven, 
wie dem EichenspringruRler (Rhynchaenus 
querci, Abbildung 6) ebenso wie von winzi- 
gcn Schmettcrlingsraupen. Diese gehoren 
meist zur Familie der Zwergniotten (Stigmel- 
lidac) oder den Gattungen Nepticula und 
Stigmella, welche die kleinsten europaischen 
Schmetterlinge mit Spannweiten von 2 - 3 mm 
darstellen (Abbildung 7). In den Laubblattern 
vcrschiedener Rosaceen durchtunnelt bei- 
spielsweise die Spezies Stigmella anomalella 
das Mesophyll. Ihre Minen sind bcsonders 
lang und uberkreuzen sich gegebencnfalls 
mehrfach (Abbildung 8). 

Solche Fremdeinwirkung durch Parasiten 
oder phytophage Konsumenten bringt den 
Lebensrhythmus der betroffenen Blattregion 
offensichtlich vollig durcheinander. Beim 
Durchtunneln des saftigen grunen Blattgewe- 
bcs zerstoren die umsatzfreudigen Insekten- 
larven unter anderem auch die feinen 
Stoffleitbahnen, welche die gesamte Blatt- 

flhche als reich verasteltes Netzwerk durch- 
ziehen. Dabei trennen sie kleinere Blattareale 
von den stofflichen Signalflussen in der ubri- 
gen Blattflache ab, so daR der planmagige me- 
tabolische Umbau im betreffendcn isolierten 
Gewebebezirk entweder zur Unzeit oder 
weitgehend unkoordiniert in Gang kommt. 
SolchermaRen vereinzelte Bereiche der be- 
treffenden Blattspreiten bekommen daher das 
entscheidende Signal zum Pigmentumbau 
und aller damit zusammenhangenden Ablau- 
fe der stofflichen Logistik gar nicht mit. Sie 
verpassen gleichsam den Herbsteinzug und 
verhalten sich immer noch so, als dauere der 
Sommer unverandert an. 

Fur immer grun 
mit Phytohormonen? 

Die Grunen Inseln in den ansonsten schon 
komplett umgefarbten und/oder ausgeraum- 
ten Blattern lassen schon allein aufgrund ihrer 
Symptomatik und der an die Chlorophyll- 
prasenz gekoppelten metabolischen Aktivita- 
ten an Phytohormoneffekte denken. Tatsach- 
lich lassen sich hier abweichende Konzentra- 
tionen an bestimmten Wachstumsregulatoren 
nachweisen, welche in die herbstlichen Stoff- 
manover in den Geweben steuernd und kon- 

Abb. 7. Buchenminiermotte (Stigmella he- 
margyelkz) vor Ort: Der PhytohormonstoR 
konserviert ihr einen kompletten Blattsek- 
tor (siehe auch Abbildung 4). 

trollierend eingreifen. So weisen die grunen 
Blattbezirke, in denen der Chlorophyllabbau 
sichtlich gehemmt ist, bezcichncnderweise ci- 
nen deutlich erhohten Cytokiningehalt auf. 
Dieser resultiert aus einer bcmerkcnswerten 
Interaktion der tierischen Konsumenten, 
denn diese greifen mit tiereigenen Cytokinin- 
gaben in das stoffliche Geschehen ein. Die 
Speichcldrusen von Klcinschmettcrlingsrau- 
pen der Gattung Stigmella, die in Birlten- und 
Buchenblattern minieren, cnthalten Cytoki- 
nin [2]. Auch bei 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, Abscisinsaure oder Jas- 
monsaure. Sie unterdrucken typische und 
oben etwas naher charakterisierte Sencszenz- 
vorgange, wie Blattabwurf, Chlorophyll-, 
Protein- oder Nukleinsaureabbau. Appliziert 
man zum richtigen Zeitpunkt die passende 
Dosis Cytokinin von auflen auf ein Blatt, so 
fiihrt dies zur lokalen Verzogerung der Blatt- 
vergilbung (vergleiche Chlorophyllerhal- 
tungstest zum qualitativen Cytokininnach- 
weis [lo]) und gegebenenfalls sogar zur Wie- 
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derergrunung von bereits vergilbten Blattern. 
'Tritt ein Blatt in die Seneszenzphase ein, sinkt 
sein endogener Cytokiningehalt entspre- 
chcnd deutlich ab [16]. Die verjungende und 
vitalisierende Wirkung von Cytokinin basiert 
auf dem direkten Einflufl 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- 
insauredegradation. Aui3erdem beeinfluat es 
die Membranpermeabilitat und diverse En- 
zymaktivitaten. Wie alle Phytohormoneffekte 
sind auch die Wirkungen der Cytokinine von 
ubcraus komplexer Natur. Die vielschichti- 
gcn Wcchsclwirkungen mit anderen Phyto- 
hormoncn sind dabei ebenso zu berucksichti- 
gcn 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 Inselii bieten ihnen namlich geraume Zeit 
iibcr die eigentliche Vegetationsperiode hin- 
aus zumindest noch so vie1 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 uber den Laub- 
abwurf der Futterpflanzen hinaus verlangerte 
Ernahrungsperiode durchaus von autokolo- 
gischcm Interesse. Der Kleinlebensraum ist 
eine Speisekammer, deren Futterbevorratung 
die minierende Raupe durch eigene, in den 
pflanzlichen Seneszenzmetabolismus eingrei- 
feiide Signalstoffe moduliert. 

Bei allen Blattminierern zeichnen die Frafi- 
gange jeweils die gesamte Biographie der 
Raupen nach, denn sie beginnen jeweils am 
Eiablagepunkt auf der Blattunterseite. Recht 
haufig ist die Buchenminiermotte (Stigmrllu 
hemargyella), die fast immer im Winkel 
zwischen zwei kraftigeren Leitbundeln arbei- 
tet (Abbildung 7). Mit zunehmender Groi3e 
der Raupen wachsen auch die Durchmesser 
der verschlungenen Futtergange und geben 
somit ein augenfalliges MaG fur den wachsen- 
den Appetit dieser Tiere. Mit etwa zwei bis 
drei Millimetern Lange ist die Raupe der 
Buchenminiermotte erwachsen. Sie verlai3t 
d a m  ihre grune Speisekammer und verpuppt 
sich im Boden (Abbildung 9). Wenn sie schon 
vorher mit ihrem Blatt zu Boden ging, bleibt 

Abb. 8. Minen der Rosenminiermotte 
(Stigmella anomalella) in der Vogel-Kirsche 
(Prxnus auium). Die noch nicht konsumier- 
ten Mesophyllpartien bleiben langer griin. 

ihr sogar der mutige Sprung aus luftiger 
Hohe erspart. Noch praktischer richtet es die 
verwandte Ahornminiermotte (Ectoedemza 
serzcopezu) ein: Die Eiablage erfolgt immer 
am Rande der noch griinen Fruchtfliigel, so 
dai3 sich die Raupe bis zu Beginn der Ver- 
puppungsreife langsam zur Samenkammer 
vorarbeiten kann und durch deren Zer- 
storung den vorzeitigen Fall der Fliigelfrucht 
auslost [l]. Die Raupe verlai3t dann ihr Flug- 
zeug und sucht zur Verpuppung ein Versteck 
am Stammfui3 auf. 

Zusammenfassung 

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

Abb. 9. Die Raupe von Stigmella hemargyel- 
la hat das am Boden liegende Buchenblatt 
zur Verpuppung verlassen. Ihre Cytokinin- 
interaktionen wirken immer noch nach. 

Autokologie der gewebekonsumierenden 
Raupen fest vorgesehene Kleinlebcnsraume, 
die gegen Ende der Vcgetationsperiodc das 
Erreichen der Verpuppungsreifc garantieren. 

Green islands in autumn leaves 

Autumn-leaves of deciduous trees arc 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 senescence encompassing metabolite 
remobilization and desintcgration 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 a n d  pupation. 
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