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(Eingegangen am 10. J~ni 195~.) 

Einleitung. 

lJber die Feinstruktur  der Holtiil0fel yon Coniferen liegen einige 
elektronenmikroskopische Arbeiten jfingeren Datums vor (W. LI~s~ und 
M. FAH~]3ROCK 1951, 1952, H. HAnADA und Y.M:~YAZAXI 1952, 
A. FR~Y-WYssLIXO und H. BOSSHARD 1953). Weitere vergleichende 
Untersuchungen an Hoftfipfeln verschiedener NadelhSlzer ergaben eine 
weitgehende Obereinstimmung des submikroskopischen Aufbaues 
(W. LIESE und M. FAnN~nOcK-HA~T~AN~ 1953). Lediglich der 
Feinbau des inneren Tfipfelhofraumes zeigt einen Unterschied, da bei 
einigen t tolzarten wie Picea excelsa, Larix decidua und Pseudotsuga 
taxi/olia auf der Oberfli~che der Tfipfelwand nur zirkul~tr verlaufende 
Fibrillen zu sehen sind, w~hrend man bei Pinus silvestris auger den 
Fibrillen zahlreiche kleine, warzenf6rmige Erhebungen beobachtet.  Da 
fiber diese eigentfimliche Struktur  noch  keine weiteren Einzelheiten 
bekannt  sind, ersehien es yon Interesse,  an einem umfangreieheren 
Material das Vorhandensein oder Fehlen der , ,Warzen" n~her zu prfifen. 
Zuni~chst sollte dabei festgestellt werden, inwieweit diese ,,Warzen- 
s t ruktur"  auf der verholzten Zellwand fiir ein ganzes Individuum 
eharakteristisch ist, ob es Untersehiede innerhalb der Rassen gibt, und 
ob sie vielleicht als ein Art- bzw. als ein Gat tungsmerkmal  angesehen 
werden kann. 

Material und Methvde. 

Unsere Untersuchungen beschri~nkten sich auf die in Mitteleuropa 
wichtigsten Coniferen-Gattungen Pinus, Pieea, Abies und Larix, yon 
denen insges~mt 39 Arten untersucht wurden. ]:)as Material s t ammt  
zumeist yon Coniferen aus dem Bofanischen Garten der Universit~t 

* Mit freundlicher Unterstiitzung der Deufschen Gesellschaf~ fiir Holz- 
forschung. 

19" 
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Freiburg 1 und wurde teils Xsten, teils dem Stammholz entnommen. 
Einigc Kiefernarten konnten wir auch aus Guatemala 2 erhalten. 

Die Pri~paration erfolgte nach dem Abdruckverfahren mit  poly- 
merisierendem MethacrylsKuremethylester (Plexiglas) (S. MENNENOH 
und M. FAHNE~BROCK 1951, W. LIESE U. M. F A H ~ R O C K  1952). Um 
die auf der inneren Hofwand befindlichen ,,Warzen" untersuchen zu 
k5nnen, mui~te ein Tiipfelhof entfe~nt werden. Das gesehieht am besten 
durch einen radialen Langsschnitt,  wobei die Tracheiden meist in der 
mittellamellaren Kleb- und Verbindungsschicht voncinander getrennt 
werden. Die Hofttipfel spalten dadurch auf, und jeweils eine Hofwand 
liegt zur Beobachtnng frei. 

Elektronenmikroskopische Untersuchungen s. Bei der Untersuchung der 
inneren Hofwand von Pinus silvestris beobachtet  man bereits bei 
1300facher VergrS$erung zwischen den  kreisfSrmig verlaufenden Fi- 
brillen zahlreiche rundliche, aus der Fli~che herausragende Gebilde 
kleinster Dimension, die yon uns als , ,Warzen" bezeichnet wurden 
(W. L]ESE und M. FAHNE~BROCK-HARTMA~N 1953). Streng hiervon zu 
unterscheiden sind kSrnige Strukturen. die mitunter  durch Staub- 
tei]chen auf der Plexiglasfl~che oder durch eine schlechte Bedampfung 
hervorgerufen werden k5nnen. I-I. itA~ADA und Y. MIrAZAKI (t952) 
stellten ,,Wurzen" gleichfalls bei Chamaecyparis obtusa lest und be- 
zeichneten diese Erscheinung als , ,particle-structure". In  einer neueren 
Arbeit geht I:[. ttARADA (1953) jedoch hicrvon wieder gb und iiber- 
n immt  zur Vereinheitlichung der Begriffe dankenswerterweise den 
Ausdruck ,,wart-like structure".  

Bei der n~heren Untersuchung der Wurzen entstand die F_rage, ob 
es sich vielleicht um Ablagerungen von Harzen oder Verkernungsstoffen 
auf der Zellwand handeln kSnne. Die Beobachtung yon Kiefernholz, 
das mit  Aceton extrghiert  und mit  heiSem Wasser behandelt  war, 
ergab jedoch die gleiche Warzenstruktur  wie die der unbehandelten 
Vergleichsproben. Da die Warzen aul~erdem sowohl im Splint- als auch 
im Kernholz vorhanden sind, mfissen sie als echte Bestgndteile 
tier verholzten Zellwand angesehen werden. Die Beobachtung der 
Warzenstruktur  durch H. HAnADA (1952, 1953) mit  ttilfe eines anderen 
Abdruckverfahrens erm5glicht auBerdem die l%ststellung, dal~ diese 
besondere morphologische Ausgestaltung der Zellwand in keinem Zu- 
sammenhgng mit  der jeweiligen Pr~parationsmethodik steht. 

1 tterrn Prof. Dr. F. OE~KERS danken wir herzlich fiir die Uberlassung der 
Proben. 

Ffir die Zusendung sind wit tterrn Oberregierungsrat Dr. G. BECKER, Berlin, 
dankbar. 

a Einige Bilder wurden freundlicherweise yon Frau HAI~TMAN:N-FAHNEI~BROCK 
3,11fgeIl OIl]l]]en. 
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Um weitere Kenntnisse fiber die Natur  der Warzen zu erlangen, 
wurde ihre Vertei]ung und GrSBe an Hoftfipfe]n des Frfihholzes von 
Pinus silvestris eingehender untersucht.  

Es ergab sieh, dab diese Gebilde nicht g]eiehm/~Big fiber die Hofwand 
verteilt  sind, sondern ihre Anzah] je F1/iehenei~i~it groBen Sehwan- 

Abb. 1. I nne re  t t o f t i i p f e lwandung  yon  Pinuss i l ves l r i s  m i t  darf iber l iegenden Torusf ibr i l len;  
die spfir l iehen W a r z e n  s ind  a m  /iufleren R a n d e  ve r t e i l t ;  el. opt .  7500:1.  

Abb.  2. I n n e r e  t t o f t / i p f e l w a n d u n g  yon  P i n u s  silvestris; die  zahlre iche~ W a r z e n  s i~d fiber 
die ganze  Fl~ehe v e r t e i l t ;  el. opt .  7600:1.  

kungen unterworfen ist. So fanden wit z. B. bei nut  16 Ausz~hlungen 
auf Fl~ehen yon 1 #2 Untersehiede yon 10--31 Warzen. Wo nur wenige 
vorhanden sind, liegen sie am i~uBeren Rande des Holes (Abb. 1); in 
anderen F/~llen sind sie abet  in groBer Zahl auf der ganzen Hofwand 
verteilt  (Abb. 2). Aueh kann man sie gelegentlieh an den eingebo- 
genen R~ndern des Porus feststellen; das bei der PrS, parat ion hinein- 
geflossene Plexiglas zeigt sie hier als langliehe Abdrfieke (vgl. Abb. 6 
bei Abies alba). Anseheinend treten zwisehen den Hoftfipfeln desselben 
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Abb. 3. Innere Hoftfipfelwandung yon Pinus  silve- 
stris mit  gr6Beren und kleineren %Varzen; el. opt. 

7600:1. 

Baumes geringere Sehwankungen in der Verteilung der Warzen 
auf als zwischen den Hoftiipfe]n versehiedener Individuen. Ffir 
genauere quanti tat ive Aussagen sind jedoch sehr umfangreiehe Unter- 
suchungen notwendig, die im Rahmen dieser Arbeit nicht vorgenommen 
werden konnten. 

Bei n~herer Betrachtung der Warzen zeigt es sich, dab diese keine 
einheitliche Gr613e besitzen; bereits zwisehen den Warzen desselben 

t tofes bestehen erheb]iche 
Untersehiede (Abb. 3). Wenn 
auch im allgemeinen gr6gere 
und kleinere Warzen auf der 
Hofwand ziemlieh regellos 
verteilt  sind, so l~flt sieh 
doeh offenbar eine leiehte 
Gr6Benabnahme zum Porus 
bin beobachten. Zur genaue- 
ten GrSBenbestimmung wur- 
den 400 Warzen auf der ttof- 
wand von Pinus  silvestris 
an Aufnahmen yon zumeist 
15000faeher Vergr613erung 
ausgemessen. Die Verteilung 
der Werte ist auf Abb. 4 
als ausgezogene Linie wieder- 
gegeben. Da der mitt lere 
Fehler bei der Messung 
10 : t  5 m# betrug, wurden 
fiir die zeiehnerisehe Dar- 

stellung Klassen zu je 20 m# gebildet. Der Verlauf der Kurve be- 
st~tigt den ersten Eindruek, dag die Warzen keine Strukturelemente 
gleiehm~giger GrSge sind, sondern dag ihre AusmaBe in einem reeht 
weiten Rahmen sehwanken. Die kleinsten gemessenen Gebilde hat ten 
einen Durchmesser yon 10 m/~, die grSgten yon 280 m/~. Das arith- 
metisehe Mittel liegt bei 119,9 m#. H. HARADA (1953) erhielt bei 
Messungen an 26 Bgumen anseheinend versehiedener Holzarten GrSgen 
von 100--300 m/t, wiihrend unsere friiheren Z~hlungen an einem 
kleineren Material bei Pinus  silvestris Sehwankungen yon 90--250 m/~ 
ergeben hat ten (W. LIES~ und M. F A I ~ m ~ O C K  1952). 

Naeh diesen Beobaehtungen an Pinus  silvestris lag es nahe, zun/iehst 
weitere Kiefernarten und dariiber hinaus aueh andere NadelhSlzer auf 
eine eventuell vorhandene Warzenstruktur  der Hoftiipfelwandung zu 
prfifen. 
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Von der sehr artenreichen Gattung Pinus konnten 19 Holzarten 
untersucht werden: Pinus a]acahuite, austriaca, cerebra, contorta, excelsa, 
laricio, leueodermis, maritima, montana, Montezumae, oocarpa, parvi/lora, 
peuce, ponderosa, pseudostrobus, rudis, silvestris, strobus und teocote. Die 
Ergebnisse sind in der Tabelle 1 enthalten. In  diese Tabe]le wurden 
gleiehfMls drei weitere yon H. HAR~/DA 1 (1953) untersuchte Kiefern auf- 
genommen, so dab zur Auswertung die :Belunde von insgesamt 22 Arten 
zur Verffigung stehen. Die e]ektronenoptische Untersuchung der ver- 
schiedenen Kiefern ergab, dab die fiir Pinus silvestris gefundene Warzen- 
struktur l~ngst nicht fiir alle Arten zutrifft. Es zeigte sieh vielmehr, 

70 

", 
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A b b .  4.  G r 6 1 3 e n v e r t e i l u n g  t ier  Virarzen : a u f  t i e r  H o f w a n d  be i  400  ),{essung-en, - -  - -  a u f  
d e r  T r a e h e i d e n w a n d  b e i  200 5fess tmg '2n .  

dab es neben Kiefernarten mit Warzen aueh solche gibt, deren Hof- 
wiinde nur mit den kreisfSrmig angeordneten Fibrillen ausgekleidet 
sind (Abb. 5). Innerhalb einer Kiefernart oder gar eines Individuums 
konnten jedoeh derartige Untersehiede in der Struktur der Hoftiipfel 
nieht festgestellt werden; die Befunde stimmten hier stets iiberein. 
Eine wertvolle Best/~tigung sind uns die gleiehlautenden Ergebnisse 
yon HARADA an Pinus silvestris und parvijlora. 

In  der Gattung Picea standen uns 10 Holzarten zur Verffigung: 
Pieea asperata, a]anensis, excelsa, /alcata, mariana, Maximowiczii, 
omoriea, orientalis, polita und Sehrenkiana. Bei allen wurde stets 
nur die yon Pieea exeelsa bereits bekannte Struktur gefunden; An- 
zeichen yon Warzen konnten nicht bemerkt werden. Auch ttARAI)A 
untersuchte 4 Fichtenarten und land in keinem FMle Warzen. Eine 
gegenseitige Best~tigung der Ergebnisse ergibt sich wieder ffir Pieea 
excelsa und a]anensis. Ferner stellte F. v. B~UST (1952) bei Picea 
exeelsa die gleiche Struktur lest. 

Von der Gattung Abies wurden 6 Holzarten untersucht:  Abies alba, 
/irma, nobilis, Nordmanniana, numidiea und pinsapo. Bei allen war 

1 Die Untersuchungen yon tt. HA~ADA wurden in Japan parallel zu den 
unserigen durchgeffihrt, Und wit danken tterrn Dr. H. HA~aDA sehr herzlich fiir 
die M6glichkeit des st~ndigen Gedankenaustausches. 
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Tabelle 1. 

Gat-  War-  Befunde 
t u n g  t t o l za r t  H e r k u n f t  zen* audere r  Au to ren  

Pinus  ajacahuite Ehrenb. 
austriaca H5ss (=nigra var. 
austriaca) 
cembra L. 
contorta Dougl. 

densiflora Sicb. et Zucc. 
excelsa Wall. 
]aricio Poir. (= nigra var. Poiretiana 

lencodermis Ant. 
maritima Lam. (=  Pinaster Sol.) 
montana Mill. 

Picea 

Montezumae Lamb. 
oocarpa Schiede 
parviflora Sieb. et Zucc. 
pentaphylla Mayr 
peuce Griseb. 
ponderosa Dougl. 

pseudostrobus Lindl. 
rudis Endl. (=  Montezumae var. rudi~ 

Shaw, 
silvestris L. 
strobus L. 

teoeote Schlecht et Chain. 
Thunbergii Parl. 

ajanensis Fischer (= jezoensis) 
asperata Masters 
excelsa Link 
falcata Valck (~  sitchensis Carl') 

Glehnfi Masters 

mariana Britt. Sterns et Pogg 

Guatemala 
Bot. Gart. Frbg. + 
Bot. Gart. Frbg. 

Bot. Gart. Frbg. u. + 
Holzsammlg. 

+ 
Bot. Gart. Frbg. - -  
Bot. Gart. Frbg. 
u. Holzsammlg. +~ 
Bot. Gart. Frbg. 

Holzsammlg. + 
Bot. Gart. Frbg. 
u. Holzsammlg. + 

Guatemala 
Guatemala 

Bot. Gart. Frbg. 

Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. u. 

Holzsammlg. 
Guatemala + 
Guatemala 

versch, tterkfinfte + 
Bot. Gart. Frbg. u. 

Holzsammlg. 
Guatemala 

+ 

Bot. Gart. Frbg. - -  
Bot. Gart. Frbg. - -  

vcrsch. Herkiinfte - -  

Bot. Gart. Frbg. u. 
Holzsammlg. 

HARADA 

des#. HARADA 
HARADA 

desgl. HARADA 

[ 
HARADA 

desgl. HAIaAI)A 

desgl. HAVANA, 
V. BEVST 

HARADA 

Abies 

(= nigra Link) 
Maximowiczii Rcgel 
omorica Willk. 
orientalis Link 
polita Carr 
Sehrenkiana Fisch. et Meyer 

alba Miller (~  peetinata DC.) 
firma Sieb. et Zucc. 
grandis Lindl. 
homolepis Sieb. et Zucc. 
Mayriana Miyabe et Kudo 
nobflis Lindl. 
Nordmannia Spach 

numidica D e  Lanoy 
pinsapo Boiss. 

Bot. Gart. Frbg. 
Holzsammlg. 

Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. 

versch. Herkfinfte 
Bot. Gart. Frbg. 

Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. u. 

Holzsammlg. 
Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. 

desgl. HARADA 

+ 
+ desgl. HA~ADA 
+ HA~ADA 
+ HARADA 
+ ttXRADA 
+ 

+ 
+ 
+ 
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Gat- Holzart tung 

Larix deeidua Mill. (=  europaea DC.) 
leptolepis Gord. (~  Kaempferi Sarg.) 
occidentalis Nutt. 
sibirica Ledeb 

Pseudo- taxifolia Britt. 
tsuga 

Se- sempervh'ens Endl. 
quoia ~ 

Herkunft war- Befunde 
zen* anderer Autoren 

+ ~ mit Warzenstruktur, 

versch, tterkfinfte - -  desgl. HARADA 
Bot. Gart. Frbg. desgl. HARADA 

~1~ Bot. Gart. Frbg. 
Bot. Gart. Frbg. - -  

verseh. Herkfinfte - -  desgl. ~IARADA 

Braunkohlenlager 
KSln + desgl. HARADA, 

Fischbein 

- -  = ohne Warzenstruktur. 

Abb. 5. Irmere ttoftiipfelwandung yon Pinus strobus ohne Warzenstruktur; el. op. 7900: 1. 

eine ausgepr/~gte Warzens t ruk tu r  auf der inneren  t t o fwand  vorhanden  
(Abb. 6). I m  Gegensatz hierzu s teht  unser  frfiherer Befund,  wonach 
Abies alba keine Warzen  aufwies (W. LIESE u n d  M. FA~I~E~I~aOC~- 

HARTMANN, 1953). Naehdem jedoeh am Ho]z von  drei versehiedenen 
I n d i v i d u e n  dieser Ar t  stets Warzen  gefunden wurden,  g lauben  wir, 
dal3 die Weil~tanne auch diese S t ruk tu r  besitzt.  HARADA hat  4 Tannen-  
a r ten  gel0rfift , da run te r  auch die yon  uns  un te rsuchte  Abies / i rma ,  und  
gleichfalls stets Warzen  festgestellt. 

Die Ga t t ung  Larix  ist gegenfiber den vorigen bedeu tend  ar tenarmer ,  
so dal~ n u r  vier verschiedene L~rchen gepriift  werden k o n n t e n :  Larix  
decidua, leptolepis, occidentalis u n d  sibirica. Auf allen Hofw~nden war 
stets ein g]atter Fibr i l lenver lauf  zu erkennen.  Zwei dieser Ar ten  (Larix 
decidua u n d  leptolepis) wurden  auch yon  HARADA beobachtet ,  und  seine 
Ergebnisse sind wieder mi t  den unser igen identisch. 
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Die Warzenstruktur  ist jedoch nicht nur auf den inneren W/~nden 
der Hoftfipfel zu finden, sondern auch auf der Zellwand, die das Lumen 
der LSmgstracheiden auskleidet (W. LIESE, 1953, Bildtafel). Abb. 7 zeigt 

Abb. 6. I nne re  Hoft[ipfelwand_ung yon  Abies alba m i t  Warzens t ruk tu r ;  el. op. 7900:1. 

k b b .  7. Zel lwand einer  Lt tngstracheide yon P i n u s  silveslris m i t  W a r z e n s t r u k t u r ;  
el. opt:  1300:1. 

eine Faserzellwand von Pinus silvestris mit zahlreichen warzenf6rmigen 
Erhebungen. K. KoBnYASm und N. UT~suNI (1951) stellten die 
Warzenstruktur  auf den Zellw~nden yon Chamaecyparis obtusa lest und 
bezeichneten sic als ,,peculiar-structure". tI .  HA~ADA und Y. MYAZAXI 
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(1952) beobaehteten sie bei Pinus densi[lora und Cryptomeria japonica, 
nicht dagegen bei Picea jezoensis, und aueh I . W .  F~SCHB~IN (1950) 
fand diese Gebilde bei ,,red-wood"-Holz (verm. Sequoia sempervirens, 
die Verfasser). 

Wie bei den Hoftfipfeln, so wurde aueh an den Zellw~nden yon 
Pinus silvestris zun/~ehst die Verteilung und Gr6fte der Warzen nigher 
untersueht. Die Verteilungsdichte schwankt wiederum in einem weiten 
l%ahmen. Die Warzen k6nnen sowohl mehr oder weniger gleichmi~ftig 
verteilt sein, als aueh lokM geh~uft 
auftreten, wobei dann andere Fl~ehen 
fast frei yon ihnen sind (Abb. 8). 
Auf Fl~ehen yon 1 #'- zS~hlten wir bei 
16 Messungen 6- -23  dieser Struktur- 
elemente. Die Gr6Be wurde an 
200 Warzen bestimmt und als gestri- 
ehelte Linie in die Abb. I eingetragen. 
Aus der kurvenm~gigen Darstellung 
ist zu entnehmen, daB aueh bier 
ihre Gr613e ebenso wie in den Hof- 
tiipfeln sehr untersehiedlieh ist. 
Als Grenzwerte erhielten wir Dureh- 
messer yon I0 und 250 m#. Der 
arithmetisehe Mittelwert Mler ge- 
messenen Warzen liegt bei 110,5 mtz. aSb. 8. Zellwand einer I, iingstraeheide 

yon P i n u s  silvestris mi t  ungleichm~13iger 
Weitere Zenntnisse fiber die Vere~ilung der Warzen ;  el. opt.  7500:1. 

Warzenstruktur verdanken wir einer 
zuf~lligen Abwandlung der Pr~parationstechnik. Bei der Vorbereitung 
der Holzproben kann es n/~mlich gelegentlich vorkommen, daft der 
Mikrotomsehnitt zum Aufschneiden der Tracheiden nicht genau par- 
allel zur Faserachse verl/iuft und dabei die Zellwand anreiBt. Ge- 
langt eine derartige Stelle zur Beobachtung, so sieht man, dab sich in 
den meisten F~llen zuerst nur eine diinne Haut  yon der Zellwand ab- 
16st, ohne dab die darunterliegende Schicht besch~digt zu sein braucht. 
Beim Holz yon Pinus ai~vestris ist die abreigende Haut  stets zugleich 
auch die warzentragende Sehicht, da die darunterliegende Zellwand 
nur parallel verlautende Fibrillen besitzt (Abb. 9). Auch wenn bei einem 
tieferen Schnitt durch die Zellwand die verschiedenen, an ihrem unter- 
schiedlichen Fibrillenverlauf erkennbaren Lamellen innerhalb der 
Sekund~rwand freigelegt werden, sind auf diesen niemals warzen- 
~thnliche Bildungen zu erkennen (Abb. 10). Wir k6nnen daraus ent- 
nehmen, dab die Warzen nur auf einer relativ diinnen Haut  vorhanden 
sind, die das Zellumen auskleidet, und die yon ihrer Unterlage ab- 
gerissen werden kann. 
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A b b .  9. Z e l l w a ~ d  y o n  Pin,us silvestr~s; d ie  w a r z e n t r a g e n d e  S c h i c h t  i s t  s t e l l e n w e i s e  y o n  
d e r  d a r u n t e r l i e g e n d e n  W a n d  a b g e r i s s e n ;  el .  op t .  7 6 0 0 : 1 .  

A b b .  11. 

A b b .  10. V e r s c h i e d e n e  L a m e l l e n  d e r  S e k u n d ~ r -  
w a n d  m i t  u n t e r s c h i e d l i c h e m  F i b r i l l e n v e r l a ~ f  b e i  
Pinus  silvestris; el.  op t .  1 3 0 0 : 1 ,  A b b .  2 . 6 0 0 : 1 .  

A b b .  11. Z e l l w a n d  e i n e r  L ~ i n g s t r a c h e i d e  y o n  P i n u s  
strobus o h n e  W a r z e n s t r u k t u r  ; el.  o p t .  7900 : 1. 

A b b .  10. 
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Um fiber das Vorkommen der Warzenstruktur  aui der Tracheiden- 
zellwand weitere Aufsehliisse zu erhMten, wurden neben Pinus silvestris 
aueh andere Holzarten der Gattungen Pinus, Picea, Abies und Larix 
untersueht. InnerhMb der Kielern zeigte sieh wieder eine Aufspaltung 
in Arten mit  Warzen auf der Zellwand, wie z. B. Pinus Iaricio, eontorta, 
peuce und montana, und anderen, die einen glatten Fibrillenverlauf be- 
sitzen, wie Pinus strobus und ponderosa 
(Abb. 11). Bei allen untersuchten Fichten- 
arten waren stets nur Zellw~nde ohne 
Warzen zu beobachten (Abb. 12). Mit- 
unter verliefen die Fibrillen jedoch nicht 
parallel zueinander, sondern zeigten eine 
eigentfimlich zopfartig verflochtene An- 
ordnung (Abb. 13). Innerhalb der Gat- 
tung Abies fanden wir bei allen Arten 
wieder reichliche Warzenausbildungen 
auf der Zellwand. Auch hier konnte beob- 
achtet werden, dag die warzentragende 
Hau t  yon ihrer Unter]age abge]Sst wer- 
den kann, und dab die dadurch frei- 
gelegte Zellwandschicht aus parMlelen 
Fibrillen besteht (Abb. 14). Die Unter- 
suehung der L~rchen ergab ausnahmslos 
eine glatte ~ibrillenanordnung auf der 
Zellwand. Erw~hnt sei noch die Beob- 
achtung einer aus einem Braunkohlelager 
s tammenden Sequoia, bei der unbeein. 
fluBt yon der Jahr tausende dauernden 
Lagerung dieWarzenstruktur  deutlieh auf Abb. 12. Zellwan4 einer Langstra- 
den Zellwi~nden festgestellt wurde, ehe ide  y o n  Picea exeelsa m i t  pa r -  

a l l e l e m  F i b r i l l e n v e r l a u f ;  e l .op t .  
Aus diesen Befunden kann gefolgert ~00: 5, Abb. 6600 : 5. 

werden, dab eine sehr strenge Korre]ation 
zwischen der Warzenstruktur  aui der Hofwand und derjenigen auf 
der ZelIwand besteht;  t reten Warzen auf der Tracheidenzellwand 
auf, so sind sie auch stets auf den Hofwi~nden zu linden. 

Dislcussion der Ergebnisse. 

Ziel der Untersuehungen war es unter anderem, festzustellen, in- 
wieweit die Warzenstruktur  als ein Merkmal yon Individuum, Rasse, 
Art  oder Gattung angesehen werden kann. Bei der P r f fung  der ver- 
sehiedenen Holzarten erhielten wir fiir Mte Proben desselben Individuums 
stets fibereinstimmende Ergebnisse. Die Proben eines Baumes hat ten 
entweder auf ihren Hofws Warzen, oder aber sie besagen keine. 
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Auch H. HAI~ADA (1953) untersuchte mehrere H61zer je Stature und kam 
zu dem gleichen Ergebnis. Daraus ist zu entnehmen, dab das Vor- 

handensein oder Feh- 
len der Warzenstruktur 
innerhalb eines Indivi- 
duums einheitlich ist. 
Die Frage nach even- 
tuellen Rassenunter- 
schieden wurde im Rah- 
men dieser Arbeit durch 
besondere Auswahl der 
St~mme nicht eingehen- 
der berficksiehtig t. Es ist 
wohl mit grSBter Wahr- 
scheinlichkeit anzuneh- 
men, dab HA•ADA bei 
seinen Untersuehungen 
das Holz anderer l~as- 

Abb.  13. Zellwa]~deinerL~ngstracheidevonPiceaexcelsa 
m i t  zopfa r t igem Fibr i l ]enver lauf ;  el, opt.  7600:1. Sen  verwendete, als e s  

uns zur Vediigung stand. 
Da aber die Befunde trotz der regional so unterschiedlichen Herkunft des 
M~terials in allen Fs /ibereinstimmen, k~nn m~tt ~nnehmen, dab 

Rassenuntersehiede hinsiehtlieh 
des Vorkommens der Warzen- 
struktur kaum bestehen wer- 
den. Friihere Untersuehungen 
(W. LIESE und M. FAHNENBIaOCK- 
I~ARTMANN 1953) hatten auBer- 
dem fiir Pseudotsuga taxi/olia 
ergeben, dag die morphologisch 
gut unterscheidbare Kiisten- und 
Gebirgsform beide keine Warzen 
auf der inneren Hofwand haben. 
Durehaus mSglioh sind jedoch 
Untersehiede in der Anzahl und 
Verteilung der Warzen, denn die 
Beobaehtungen an Pinus silve- 
stris (vgh Abb. 1 und 2) und auch 
an anderen ttolzarten zeigten 
betr~chtliehe Sehwankungen auf. 
Da die Warzen vielleieht einen 

EinfluB auf die Sti~rke des ttoftiipfelversehlusses haben, wiire es 
nicht nur yon theoretisehem Interesse, diese Frage an den zahlreiehen 
Rassen unserer in Europa heimisehen Kiefer n~her z u  untersuehen. 

Abb. 14. Zel lwand einer  Lhngs t rache ide  yon  
Abies Nordmanniana; die warzen t ragende  
Schicht  is t  zum Teil yon tier darunter -  
l iegeuden W a n d  abgerissen; el. opt.  7900 : 1. 
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Nachdem also die Warzenstruktur ifir Individuum und Rasse als 
einheitlieh angenommen werden konnte, war zu prfifen, ob sie aueh ein 
Artmerkmal darstellt. Unsere Untersuehungen an verschiedenen Indi- 

�9 viduen derselben Ho]zart ergaben niemals Unterschiede; auch HARADA 
beriehtet, dab seine Ergebnisse innerha]b der Art stets fibereinstimmten. 
Da au•erdem zehn der yon uns gepriiften Holzarten auch yon anderen 
Autoren untersueht wurden, und dabei trotz der unterschiedlichen 
Herkunft stets dieselben Ergebnisse auftraten, glauben wir, dab es sich 
bei der Warzenstruktnr um ein arteigenes Merkmal handelt. 

Stellen wir die Frage, ob fiber die Art hinaus diese Zellwandstruktur 
aueh ffir eine Gattung kennzeiehnend ist, so mug das ffir die Kiefern 
verneint werden, da innerhalb dieser Gattung ja beide Typen vor- 
kommen. Ffir die Fiehten, Tannen und Lgrehen dagegen w~re es 
denkbar, dab das Vorhandensein oder Fehlen der Warzenstruktur als 
ein Gattungsmerkma] angesehen werden k6nnte. Die Beobaehtungen 
an 12 Fiehten-, 4 L~rehen- und 9 Tannenarten ergaben innerhalb der 
Gattung stets iibereinstimmende Ergebnisse. Um die Frage nach der 
Gattungsspezifit~t jedoeh mit Sieherheit beantworten zu k6nnen, 
mfiBte eine noeh gr6Bere Anzahl yon llolzarten systematisch geprfift 
werden. 

Wie bereits erw~hnt, widersprechen die Ergebnisse bei den Kiefern 
ganz den einheitlichen Befunden flit die anderen Gattungen. Obwohl 
gerade bier ein recht umfangreiches Material vorliegt, ist es zur Zeit 
noch nicht m6glich, eine klare Zuordnung fiir die beiden Typen innerhalb 
der gebr/iuehlichen systematisehen Gliederung naeh R. PILGEI~ in 
ENGLER-PRAI~TL, 1926, zu linden. Eine Aufteilung in die haploxyle 
und die diploxyle Gruppe gibt kein deutlicheres Bild, da sowohl die zu 
den Haploxylen geh6renden P. cerebra und strobus als auch die bei den 
Diploxylen eingeordneten P. Montezumae und rudis ohne Warzen sind. 
Eine gewisse Ubereinst immung zeiehnet sich nur ab, wenn man die 
Kiefernarten nach den iibergeordneten Sektionen einteilt. Die Sektionen 
Cerebra und Strobus vereinigen dann mit  den ffinfnadeligen P. cerebra, 
a]acahuite, strobus, exceIsa und Tarvi/lora Kiefern ohne Warzen, wobei 
als Ausnahme jedoeh die aueh hierzu gehSrende Pinus peuce zu nennen 
ist. Die Kiefern der zweinadeligen Sektionen Pinaster und Murrayana 
haben mit  P. silvestris, montana, nigra, maritima, leucodermis, densi]lora 
und Thunbergii ausnahmslos Warzen, w~ihrend die Arten der fiinf- 
nadeligen Sektion Pseudostrobus mit P. Tonderosa, Montezumae und 
rudis wieder ohne Warzen sind. Eine Ausnahme bildet jedoch die Art 
pse~dostrobus selber, die Warzen tr~gt. L/~Bt sieh diese Struktur  daher 
fiberhaupt in die ja nach ganz anderen Merkmalen aufgebaute syste- 
matische Ordnung einf/igen, so wird man das erst nach dem Vorliegen 
eines noch umfangreieheren Materials mit  einiger Sicherheit erkennen 
k6nnen. 
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H~RA])A untersuchte au[~er den Pinaceae auch einige Arten andexer 
Familien und fand bei den Taxaceae nur solehe mit  Warzen, bei den 
Araucariaceae, Taxodiaceae und Cupressaceae dagegen nur Ho]zarten 
ohne Warzen. Er  geht daher noch fiber die Gattungsspezifit~t h i n a u s  
und n immt  - -  abgesehen yon den Pinaceae - -  die Warzenstruktur  
sogar als ein Familienkennzeichen an. Zur Stfitze dieser Schlu•folge- 
rungen ware es erwiinscht, noch weitere Nade]h51zer dieser Familien 
zu priifen. 

Bei unseren Untersuchungen fanden wir die Warzenstruktur  nicht 
nur auf den ttofw~nden, sondern auch auf der Zellwand, die das Lumen 
der L~ngstracheiden auskleidet. Ein Vergleich der gemessenen Gr5i~en 
auf Abb. 4 zeigt eine weitgehende (Jbereinstimmung sowohl hinsichtlich 
der Variationsbreite a]s auch der arithmetischen Mittelwerte. Die 
statistisch geprfifte Differenz der beiden Mittelwerte betr~gt 9 , 4 ~  
0,4 m/~. Sie ist geringer als die kleinste gemessene Einheit und kann 
daher vernachl~ssigt werden. Da zudem die Warzenstruktur  stets nur 
bei denjenigen Arten auf den Tracheidenw~nden gefunden wurde, welche 
sie anch anf ihren Tfipfelwiinden zeigen, kann man fo]gern, dab beide 
Erscheinungen Ausdruck derselben Struktur sind. 

Die Warzenstruktur  ist also in ihrer typischen Form nur bei einem 
Teil der untersuchten Holzarten aui einer ziem]ich dfinnen, abl~isbaren 
Hau t  vorhanden, we]che als innere Schicht die Tracheiden und den 
Tfipfelraum auskleidet. Inwieweit diese besondere Struktur  der das 
Lumen abschliel~enden Wand auf Vorg~nge der Diffusion durch die 
Zellwand yon EiniluB ist und damit  ffir Fragen der Trocknung, Im-  
pr~gnierung und chemischen Holzauibereitung Bedeutung haben kann, 
ist bier nicht n~her zu er5rtern. 

~ b e r  das Vorhandensein oder Fehlen einer besonderen Innenschicht 
der verholzten Zel]wand sind in der Literatur  die unterschiedlichsten 
Ansichten ge~uBert worden. Aus der Ffille der einschl~gigen Arbeiten 
seien nur einige genannt, die eine Individualit~t dieser Schicht bejahen. 
Ein ausffihrlicherer geschichtlicher l~fickblick finder sich bei H. BucH~R 
(1953). 

Bereits TH. HARTIG (1843) hat te  durch Fs eine von ihm 
Ptychode benannte Innenschicht der Nadelholztracheiden nachgewiesen, 
welche die Wand der erwachsenen Ze]len auskleidet und sich auch in 
den Tiipfelkan~len fortsetzt. Er  nahm an, dab sie nicht a]lgemein auL 
trete. Weitere Beobachtungen der ~lteren Holzanatomen ]iegen auch 
yon STI~ASBURGEI~, SACHS, SANIO und R. HARTIO vor. Bekannt  ist 
aueh die starke ])oppelbrechung der inneren Zellwandsehieht bei Quer- 
schnitten, auf die wohl zuerst L. DIPPEL (1867) hinwies, und die sparer 
yon zahlreichen Autoren immer wieder betont  wurde. M. LffDTKE (1950) 
konnte die Anwesenheit der Innensehicht an Quer- und Langssehnitten 
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mit  Hilfe der Chlorzinkjodreaktion und der Reaktion mit alkoholischer 
Phlor0g]ucinsalzs~ure feststellen. Besondere Erwi~hnung Verdienen ferner 
die sehr eingehendenUntersuchungen v0nH.  BVCHER (1953), der mit einer 
differenzierenden F~rbung durch Viktoriablau B die das'Lumen der Zelle 
auskleidende Sehicht anfiirbte und hierdureh deutliche chemische Unter- 
schiede sowie ein begrenzteres Quellungsverm5gen dieser t t au t  naeh- 
wies. Die eindrueksvollen lichtoptischen Bilder zeigen, wie: sich diese 
Wandung auch in die Tfipfelkani~le hineinzieht. BUCHER konnte diese 
Schicht nieht nur bei Kiefer und Tanne, sondern aueh bei Fichte und 
L~rehe anf~rben. Diese Tatsaehe erm5glicht den SchluB, dab nieht 
nur den Holzarten mit Warzenstruktur eine besondere inhere Zellwand- 
sehicht~eigen ist, sondern dab solehe ohne Warzen diese im gleichen 
Mal~e besitzen. Die Warzenstruktur stellt daher nur eine dureh ihre 
eigenartige morphologische Ausgestaltung besonders auffallende Form 
dieser Innensehicht dar. F . v .  BEUST (1952) konnte auch bei Picea 
excelsa einen gewissen morphologischen Untersehied zwischen dieser 
Schieht und der darunterliegenden Zellwand zeigen, da bei ersterer 
die Fibrillen mehr untereinander verflochten erschienen (~hnlich 
Abb. 13), w~hrend die Fibrillen der letzteren parallel verliefen (~hnlich 
Abb. 12). 

Auch die Bezeichnung der einzelnen Zellwandschichten war je naeh 
der Einstellung des betreffenden Autors fiber eine individuelle Innen- 
schieht und aul~erdem je nach seiner mehr morphologiseh-anatomisch 
oder mehr entwicklungsgeschichtli~h ausgeriehteten Betrachtungsweise 
recht unterschied]ieh. Allgemeine Anerkennung land in l e t z te r  Zeit 
die yon T. K~RR und I. W. BArLey (1934) festgelegte Einteilung, wonaoh 

s ich die Zellwand in Mittellamelle, Prim~rwand u n d  Sekundi~rwand 
gliedert, und letztere aus Aul~en-, Zentral- und Innenschicht besteht. 
M. LOTDKE (1950) und besonders H. BUCHER (1953) bezeiehnen jedoch 
auf Grund der yon ihnen durch F~rbung festgestel!ter~ chemischen 
Untersehiede die Innenschicht als Terti~rlamelle 1 und aueh F. v. BEUST 
(1952) und H. HARADA (1952, 1953) verwenden diesen Ausdruck. Da 
die vorliegenden e]ektronenmikroskopisehen Befunde ergeben haben, 
dab diese Innenschicht bei etliehen ' H01zarten auBerdem eine auffallende 
m0rphologische Eigenstruktur besitzt und ferner yon der Zentralschicht 
mechaniseh abgelSst werden kann, erscheint es angebracht, die bislang 
Verwendete Zellwandeinteilung (H. ZIECE~SPECK 1951, R. D. PRESTON 
1952, A.B.  WARD~OP i954) abzuwandeln, und die Innenschieht der 
Sekundarwand info]ge ihrer besonderen strukturellen und chemischen 
Konsti tut ion al]gemein als Terti~rwand zu bezeichnen. Die verholzte 
Zellwand der Coniferen wfirde dadurch wie folgt eingeteilt: 

Der Ausdruck ,,Tertiarwand" diirfte wohl zuerst yon C. SA~Io (1860) ver- 
wendet worden sein. 

Planta. Bd. 44. 20  
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Zellumen 

Terti~irwand, evtL mit Warzenstruktur 

Zentralschicht ] 
,~ der Sekund/~rwand 

Auflenschicht J 

Prim~rwand 
mittellamellare Klcb- und Vcrbindungsschicht 
Prim~irwand 
Aul~enschich$ ~ 

der Sekund~rwand 
Zentralgchidh~ J 
Terti~rwand, cvtl. mit Warzenstruktur 

'~ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  Zcllumen 

Abb. 15. Schema des Aufbaues der Zellwand, 

Zusammen]assung. 

1. Mit dem Polymerisationsabdruckverfahren wurden  auf der ver- 
holzten Zellwand von Pinus silvestris auBer der bekannten Fibrillen, 
struktur zahlreiche kleine, warzenfSrmige Erhebungen beobachtet, die 
anderen Ho]zarten wie Picea excelsa und Larix decidua fehlen. 

2. Durch Extrakt ion mit Aceton oder Behandlung mit  heiBem Wasser 
werden diese Warzen nicht ver/~ndert. Da sic zudem auch Yon H, HA~ADA 
am Holz japanischer Coniferen mit einem anderen Abdruckverfahren 
festgestellt werden konnten, mfissen sie als echte Bestandtefle der ver- 
holzten Zellwand angesehen werden. 

3. Eingehendere Untersuchungen fiber die Verteilung und GrSBe 
der Warzen wurden am Holz yon Pinus silvestris durchgefiihrt. Die 
Warzen sind sowohl auf den inneren Zellw~nden der L~ngstracheiden, 
als auch auf den Wandungen der Hoftfipfel v0rhanden. Die durch- 
schnittliche Grsge und Dichte ihrer Verteilung ist starken Schwankungen 
unteI:worfen. 

4 .  Die warzentragende Schicht 15st sich bei einer Verletzung der 
Zellwand relativ leicht von den tieferliegenden Schichten ab, wobei 
die letzteren stets ohne Warzen sind. Die Warzenstruktur kommt 
daher nur der sog. ,,Innenschicht" der Sekund/~rwand zu. 
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5. Das Vorhandensein  dieser Ze l lwands t ruk tur  wurde bei 39 Holz- 
a r ten  nigher untersueht .  I nne rha lb  der G a t t u n g  Pinus besi tzen einige 
Kiefern die WarzenfSrmigen Gebilde, andere h~ngegen n i c h t / B e i  allen 
geprfi l ten T a n n e n  wurde framer die Warzens t ruk tu r  beobachtet ,  
w/~hrend sie  den F ich ten  u n d  L/~rchen stets fehlt. 

6. Da  ffir die ,,Innenschicht" der Sekund/~rwand fiber d i e  bereits 
b e k a n n t e n  chemisehen u n d  polar isat ionsoptisehen Unterschiede h inaus  
hiermit  auch eine deutl iche s t rukturel le  Eigenhei t  nachgewiesen werden 
konnte ,  wird ffir diese Sehicht die allgemeine Bezeichnung ,,Terti/~r- 
w a n d "  vorgesehlagen. 
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