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Nach Verletzung mit einem Bohrer zeigt Birke ausgedehnte Verfir-
bungen von bis zu 1 m Liinge, wihrend Linde und vor aliem Buche
auf engem Raum kompartimentieren. Die licht- und elektronenmi-
kroskopisch erkennbaren Wundreaktionen in Verfirbung und
Grenzschicht werden vergleichend dargestellt. Die Befunde stehen
im Einklang mit dem Modifizierten CODIT-Modell, wonach der
Baum zundchst nicht gegen Fiulnis, sondern gegen eindringende
Luft abschottet.

Wound reactions in the weood of birth,
beech and basswood

Following injury from an increment borer, birch exhibits discolor-
ation up to 50 cm above and below the wound. The discoloration in
beech and basswood was very small with beech having less. The reac-
tion of the wood following wounding, particulary the discolored
wood and the marginal zone, were characterized and compared using
light- and electonmicroscopy. The results are in agreement with the
Modified CODIT-Modell, proposing that trees respond to wound-
ing by creating a marginal zone which acts to counter first the inflow
of air and later the advance of fungi into the wood.

1 Einleitung

Baume erhalten im Laufe ihres Lebens eine Vielzahl unter-
schiedlicher Verletzungen. Diese kénnen natiirlich, z. B.
durch Blitzschlag oder Sturm entstehen oder vom Menschen
verursacht werden, z. B. bei Astungen oder Bohrkernentnah-
men. Die Reaktionen auf Verletzungen sind bei allen Gehdl-
zen grundsitzlich dhnlich. Das Kambium bildet Wundgewe-
be und einen Kallus, und das verletzte Xylem wird zum ge-
sunden Gewebe hin abgeschottet. Die Effektivitit dieser Ab-
schottung ist bei verschiedenen Baumarten unterschiedlich
(Hepting et al. 1949; Schulz 1973; Rademacher et al. 1984).
Zur Klirung der Ursachen hierfir sind Kenntnisse tiber die
sekunddren Verdnderungen des Holzes nach einer Verwun-
dung erforderlich. Nachstehend werden mit Birke, Buche
und Linde drei unterschiedlich gut abschottende Baumarten
untersucht.

2 Material und Methoden

Die Untersuchungen iber Abschottungsreaktionen nach
Verwundung erfolgten an sechs 30-50jahrigen Birken (Betu-
la cf. pendula Roth), drei 40-60jihrigen Buchen (Fagus syl-
vatica L.) und acht 80-100jahrigen Winterlinden (Tilia cor-
data Mill.), aus einem Forschungsprojekt iiber Baumsanie-
rungsmethoden (Dujesiefken, Liese 1988). Mit einem Zu-

* Herrn Prof. Dr. H. Schulz anldBlich seines 65. Geburtstages
gewidmet

wachsbohrer fiir einen Bohrkern von etwa 5 mm Durchmes--
ser wurden Wunden von mindestens 10 cm Tiefe im unteren
Stammabschnitt angebracht.

Vier Linden (Li 3, 6, 7 und 9) sowie drei Birken (Bi 1, 5
und 10) wurden bereits eine Vegetationsperiode nach der
Bohrung gefillt, alle anderen Biume nach einem weiteren
Jahr. Aus den Stammabschnitten wurden ca. 10 cm dicke
Segmente mit je einem Bohrloch herausgeschnitten und tan-
gential in 1 cm starke Brettchen aufgetrennt. Auf den tan-
gentialen Flachen wurde die axiale Ausdehnung der Verfar-
bung in verschiedenen Stammtiefen im cm-Abstand ermit-
telt.

Zur mikroskopischen Untersuchung von Verfiarbung,
Grenzschicht und unverfirbtem Holz wurden aus den Brett-
chen der zweijdhrigen Wunden aus 1, 2, 4 und 7 cm Tiefe je-
weils fiinf wiirfelférmige Proben (Kantenlinge ca. 10 mm)
entnommen, und zwar axial in 1, 2 und 3 em Abstand zum
Bohrloch, in der Mitte zwischen Bohrloch und Verfiarbungs-
spitze sowie in der Verfdrbungsspitze.

Alle Proben wurden 24 h bei 4 °C in Formol-Calcium-
Losung (10% Formol, 1% Calciumchlorid) fixiert und in ei-
ner gepufferten Formol-Losung aufbewahrt. Zusitzlich
wurden von einer frisch gefiliten Birke Proben aus dem
Falschkern und der Splint-Kerngrenze entnommen.

Fiir die Lichtmikroskopie wurden von allen Proben ca.
20 pm dicke Quer-, Tangential- und Radialschnitte angefer-
tigt und jeweils 10 min mit Safranin (1 %ig, alkoholisch) und
Astrablau (0,5%ig, alkoholisch) angefarbt. Der Nachweis
von Stirke erfolgte mit Lugolscher Losung, der von Fett mit
Sudan IV.

Fir feinstrukturelle Untersuchungen am Rasterelektro-
nenmikroskop wurden die Proben unter dem Binokular zu-
gerichtet, getrocknet und mit Gold bedampft. Fiir das
Transmissionselektronenmikroskop wurden Proben in ei-
nem Paraformaldehyd-Glutaraldehyd-Gemisch fixiert, in
0,1M Cacodylatpuffer gewaschen und mit 1% OsO, nachfi-
xiert. Nach Waschen und Entwissern in einer aufsteigenden
Acetonreihe wurden sie in einemn Kunstharzgemisch einge-
bettet. Die Ultradiinnschnitte wurden mit Uranylacetat und
Bleicitrat nachkontrastiert !.

3 Ergebnisse

Am Bohrloch stirbt das Kambium ab, und das Kalluswachs-
tum beginnt 1-4 mm vom Rand entfernt. Das nach Verwun-
dung gebildete Gewebe ist stets unverfirbt. Um das Bohr-

1 Wir danken Frau Chr. Schumacher und Herrn Dr. U. Schmitt fur
die Mitarbeit
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Stammtiefe

Bild 1. Verfdrbungslidnge (cm) in verschiedenen Stammtiefen bei Bir-
ke (Bi), Buche (Bu) und Linde (Li)
Fig. 1. Extension of discoloration at different stem depths in birch
(Bi), beech (Bu) and basswood (Li)

Bild 2. ,Innere Verfirbung“ (I), ,duBlere Verfirbung* (A) und
Grenzschicht (G) bei Buche (links) und Birke (rechts)

Fig.2 “Inner discoloration” (I), “outer discoloration™ (A) and “mar-
ginal zone” (G) in beech (left) and birch (right)

loch entsteht eine im Tangentialschnitt spindelférmige Ver-
fairbung. Thre axiale Ausdehnung, im folgenden Verfir-
bungsldnge genannt, ist ungleich groBer als die tangentiale,
die stets zwischen 1,5 und 1,8 cm liegt. Bei allen Baumarten
ist die Verfirbungslidnge in Kallusndhe am geringsten. In
groBerer Stammtiefe steigt sie bei den Linden allméhlich bis
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auf Werte von 25 cm und bei den Birken rasch bis 100 cm an.
Bei den Buchen sind die Verfirbungslidngen in verschiedenen
Stammtiefen mit nur 4-8 cm etwa gleich (Bild 1).

Innerhalb der Verfarbung zeigt sich zumeist eine deutli-
che Zonierung. Direkt um das Bohrloch herum ist das Gewe-
be gequetscht, ausgetrocknet und daher oft hell. Diese Zone
ist bei den Buchen mit etwa 1 cm am kiirzesten, bei den Bir-
ken mit 3—4 cm am ldngsten. Zumeist schlieBt sich eine dun-
kelbraune, bei Linde zuweilen auch hellgraue Zone an, die
i.d. R. von einem schmalen, braunen Streifen begrenzt wird.
Diese ,,innere Verfidrbung® ist bei Buche am kleinsten und
auf einen engen Bereich am Bohrloch begrenzt. Bei Linde ist
sie 6—10 c¢m lang, bei den Birken mit 1040 cm wiederum am
ldngsten (Bild 2). Die ,.innere Verfirbung® wird in der Regel
von einer ,,dufleren Verfarbung® umgeben, die hellbraun bis
weiBlich, bei Birken auch griinlich-braun sein kann. Zum un-
verfarbten Gewebe hin ist die ,,duflere Verfarbung* meist mit
einem dunklen Rand, der Grenzschicht, deutlich abgesetzt.

3.1 Wundreakiionen in der Verfdrbung

Die makroskopisch erkennbaren Zonierungen sind auch
lichtmikroskopisch unterscheidbar. Das Gewebe der ,,inne-
ren Verfirbung" ist von Pilzen besiedelt. Die Hyphen befin-
den sich in den Gefiflen, Parenchymzellen und Fasern und
sind teils inkrustiert. Die .. duBere Verfarbung® enthilt meist
kein Mycel. AuBlerhalb der Verfarbung sind keine Hyphen.
In beiden Verfarbungszonen sind die Gefille verschlossen,
und Inhaltsstoffe befinden sich in unterschiedlicher Konzen-
tration, Konsistenz und rdumlicher Verteilung im Gewebe.
Das Parenchym ist offenbar abgestorben. Die Zellwdnde der
Holzstrahlen sind teilweise inkrustiert. Stirke ist nur verein-
zelt in den Parenchymzellen.

Diese gleichartigen Reaktionen unterscheiden sich je-
doch bei den drei Baumarten erheblich hinsichtlich der Art
des GefdBiverschlusses und der Konzentration und Vertei-
lung von Reservestoffen sowie der Einlagerung akzessori-
scher Verbindungen.

3.1.1 Buche

Die ,,innere Verfarbung™ beschrinkt sich auf einen engen
Bereich dicht am Bohrloch, wo das Gewebe durch den Boh-
rer oft zerissen ist. Die Gefdfle sind zumeist nicht verthyllt.
Lediglich die Holzstrahlen enthalten vereinzelt Einlagerun-
gen. Diese Inhaltsstoffe sind meistens feinkdrnig, aber auch
homogen, kugel- oder tropfenférmig.

In der makroskopisch helleren ,dufleren Verfirbung*
sind die Gefile nahe der ,,inneren Verfarbung™ meist unver-
schlossen, ansonsten stark verthyllt und teils inkrustiert. Das
iibrige Gewebe ist schwach akkrustiert. Auch das Holz-
strahlparenchym zeigt kaum Inhalte. Die Interzellularen der
Holzstrahlen sind meist erst mit zunehmender Entfernung
vom Bohrloch und in gréfierer Stammtiefe mit einer rot an-
farbbaren Substanz gefiillt. Nahe am Bohrloch ist im Paren-
chym meist wenig oder keine Stéiirke nachweisbar.

Auch Zugholzfasern zeigen nach Verletzung sekundire
Verdnderungen. Die gelatindsen Schichten werden inkru-
stiert und sind mit Safranin/Astrablau kréftig rot statt blau
anférbbar.

3.1.2 Linde

Das verfiirbte Lindenholz enthdlt im Vergleich zu Buche und
Birke die meisten Einlagerungen. Stirke und Fett sind dage-
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gen nicht nachweisbar. In der ,,inneren Verfarbung™ sind die
GefiBle durch mehr oder weniger dicke Pfropfen, auch
~plugs® genannt, verschlossen. Diese fiillen die Lumina
manchmal {iber mehrere Millimeter aus und lassen sich dun-
kelblau oder -rot bis fast schwarz anfirben. Im Friihstadium
haben die tropfen- bis blasenartigen Inhaltsstoffe Ahnlich-
keit mit Thyllen. Oft zeigen sich an GefdBwinden und spira-
ligen Verdickungen auch knollige Inhalte. Sie werden vom
Parenchym durch die Tiipfel in die GefiBe gedriickt. In den
Holzstrahlen der ,,inneren Verfiarbung® enthalten einige, oft
auch alle Zellen, Einlagerungen. Die Interzellularen sind mit
rot anfarbbaren Inhalten gefiillt. Das Langsparenchym ent-
halt im Gegensatz zu Buche und Birke oft grobgranuiire
Substanzen. Die Fasern dagegen zeigen selten Einlagerun-
gen.

Den Ubergang von innerer zu ,duBerer Verfiarbung"
bildet oft ein deutlich stirker akkrustierter Gewebestreifen,
makroskopisch als dunkler Rand erkennbar. Diese Grenzli-
nie besteht zumeist aus zwei bis drei stark akkrustierten
Holzstrahlen; die Gefille enthalten hier besonders viele
Pfropfen. Das Langsparenchym zeigt grobgranuldre, die Fa-
sern keine Einlagerungen.

In der anschlieBenden, zumeist schmalen ,,dulleren Ver-
farbung"” sind die Gefifle ebenfalls verschlossen, die Gbrigen
Zellen zumeist leer. [st die Verfirbung makroskopisch nicht
in eine ,,innere und ,duBere“ differenzierbar, enthilt das
Gewebe mikroskopisch alle Merkmale der ,.inneren Verfir-
bung* und zusétziich homogen erscheinende Inhalte in den
Fasern.

3.1.3 Birke

Die Birke zeigt die schwichste Abschottungsreaktion, so-
wohl hinsichtlich der Linge der Verfdarbung als auch in der
Menge an Gewebeeinlagerungen. In der ,jinneren Verfir-
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bung” sind die Gefé3e nicht wie bei Buche und Linde durch
Thyllen oder Pfropfen verschlossen, sondern durch amorph
erscheinende Hdautchen sowie granuldre Substanzen Uber
den leiterférmigen Gefdflidurchbrechungen. Die Hiutchen
lassen sich blau und die granuldren Substanzen dunkelblau
oder auch rot anfirben. In der Verfirbung ist jeder GefdB-
strang an den meisten GefdBdurchbrechungen verschlossen.
Die Hiutchen liegen den Durchbrechungen nur von einer
Seite auf und dberdecken sie manchmal nur teilweise
(Bild 3).

Die Fahigkeit zur Thyllenbildung wird nach Chattaway
(1949) von der TiipfelgroBe beeinfluBlt. Ein Vergleich der
Kreuzungsfeldtiipfel von Birken, Buchen und Linden zeigt,
daB die Tiipfelpori auf der GefédBseite bei Birke und Linde
mit ca. 2 pm Léngsdurchmesser etwa gleich groB sind. Die
Buche besitzt dagegen mit etwa 7 pm die groBten Pori.

In den Lumina des Holzstrahlparenchyms befinden sich
bei Birke weniger Einlagerungen als bei Linde, wobei viele
Zellen auch leer erscheinen. Die Akkrusten sind teils homo-
gen, teils feingranuldr. Die Interzellularen der Holzstrahlen
enthalten rot anfirbbare Substanzen. Auch das Lingsparen-
chym zeigt im Gegensatz zu Linde nur selten Inhalte.

Anders als bei Buche und Linde befinden sich bei Birke
in den Fasern nahe den Holzstrahlen vereinzelt Einlagerun-
gen, die Ahnlichkeit mit Septen haben und sich rot oder blau
anfdrben lassen (Bild 4). Thre Hiufigkeit und Lokalisation
sind je nach Baum unterschiedlich. Zumeist befinden sie sich
erst in 2 bis 4 cm Stammtiefe einzeln oder als ,,Septenzone*
bis 2 mm Breite in der Verfdrbung. Im Transmissionselek-
tronenmikroskop zeigen die septenartigen Einlagerungen ei-
ne filamentdse Unterstruktur, ebenso wie die Inhalte in den
Interzellularen der Holzstrahlen (Bild 5). Die ,,dufere Ver-
farbung* 146t sich bei Birke meist in zwei Zonen unterteilen:
in Bereiche mit weitgehend leeren Zellen und in Bereiche mit
blasigen bis schuppigen Inhalten in den Fasern. Die Gefille
sind in der gesamten Verfirbung verschlossen. Die Substan-

Bild 3 Bild 4

Bild 5

Bild 3. GefidBverschluB an den leiterférmigen GefiBdurchbrechungen der Birke, REM (700 x )
Fig. 3. Scalariform perforation plate with a layer of amorphous gum between the bars, REM (700 x )

Bild 4. Septenartige Einlagerungen in einer Birkenfaser (850 x )

Fig. 4. Inclusions forming a false partition inside a [ibre of birch (850 x )

Bild 5. Septenartige Einlagerungen bei Birke, TEM (4500 x }
Fig. 5. False partition in a fibre of birch, TEM (4500 x )
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zen in den Interzellularen der Holzstrahlen sind stets rot
farbbar. Stdrke ist nicht vorhanden; Fett dagegen in einigen
Lings- und Holzstrahlparenchymzellen, allerdings in gerin-
gerem MabBe als im unverfirbten Gewebe.

Der Falschkern der Birke zeigt dhnliche sekundére Ver-
dnderungen wie das verfirbte Gewebe nach Verwundung.
Auf den GefidBdurchbrechungen liegen Hiutchen, ebenso
sind septenartige Einlagerungen vorhanden, die sich auch
hier rot oder blau anfirben lassen.

3.2 Wundreaktionen in der Grenzschicht

Der markoskopisch meist dunkle Rand um das verfarbte
Gewebe ist in verschiedenen Stammtiefen auch mikrosko-
pisch deutlich erkennbar. Die GefdBe sind besonders gut ver-
schlossen, meist stark ak- und inkrustiert, und die Anzahl
der Zellen mit eingelagerten akzessorischen Substanzen ist
hoher als innerhalb der Verfiarbung. Diese Grenzschicht
oder ,,marginal zone” (Shortle 1979a) endet an dem nach der
Verwundung gebildeten Gewebe, das sich bei allen unter-
suchten Biumen strukturell deutlich vom normalen Holz-
aufbau unterscheidet. Dieses Wundholz besitzt vor allem in
Wundnéhe einen deutlich erhéhten Parenchymanteil und zu-
meist weniger und kleinere Gefile.

3.2.1 Buche

Die Buche hat von den untersuchten Baumarten die deut-
lichste Grenzschicht (Bild 6). Die GefidBe sind durch zahlrei-
che, meist stark inkrustierte Wundthyllen eng gekammert
und die Kammern mit feingranuldren oder homogenen Ein-
lagerungen gefiillt. Die schmaleren Holzstrahlen (1- bis 6rei-
hig) enthalten oft feingranulire oder homogene Substanzen.
Bei den breiteren besitzen meist nur die dulBeren Zellen Ein-
lagerungen, oft an der Seite zum unverfirbten Gewebe. Die

Bild 6 Bild 7
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inneren Zellen enthalten hellblaue Inhalte, offenbar Cyto-
plasmareste, oder sind leer. Auch das Léingsparenchym be-
sitzt, im Gegensatz zur Verfarbung, homogene, feingranuli-
re oder tropfenformige Einlagerungen. Ebenso enthalten die
Fasern Substanzen, die im Gegensatz zum Lingsparenchym
teils nicht anfirbbar sind.

Die gelatindse Schicht der Zugholzfasern ist in diesem
Bereich ebenso wie in der Verfarbung rot anfirbbar.

Die Grenzschicht ist neben dem Bohrloch besonders
schmal, und die Parenchymzellen enthalten wenig Einlage-
rungen. An der Spitze der spindelférmigen Verfirbung wird
sie breiter, und viele Fasern und Parenchymzellen zeigen In-
halte. Die Gefdf3e besitzen (-2 mm von der makroskopisch
erkennbaren Grenze, dort auch im unverfirbten Gewebe,
Wundthyllen. Die Parenchymzellen der Grenzschicht ent-
halten wenig Stirke, im unverfirbten Gewebe erheblich
mehr. Eine Abhangigkeit der Stirkemenge von der Entfer-
nung zur Grenzschicht ist nicht erkennbar.

3.2.2 Linde

Linde besitzt meist eine etwas schwicher erscheinende
Grenzschicht als Buche (Bild 7). Sie ist breiter und deutlicher
als die Grenzlinie zwischen ,,innerer” und , dullerer Verfar-
bung®. In der Grenzschicht sind unterscheidbar: eine Zone
zum verfirbten Gewebe und eine zum unverfirbten Gewebe.
Hier sind die Gefille wie in der Verfarbung mit rot anférb-
baren Substanzen verschlossen. Alle Lingsparenchymzellen
besitzen grobgranulire, viele Fasern homogene Inhalte. Da-
gegen sind die Holzstrahlen nur in der Zone zum verfiarbten
Gewebe hin oft mit Inhalten gefilit und enthalten zum un-
verfarbten hin kaum Einlagerungen. Im unverfiarbten Gewe-
be schlieBt sich eine weitere Zone von mehreren Millimetern
Breite an, in der lediglich die GefdBe hellblau anfirbbare In-
halte besitzen. In der Verfirbungsspitze kann diese Zone bis
zu 7 mm breit sein. Die Grenze ist hier im Gegensatz zur Bu-

Bild 8

Bild. 6. Grenzschicht bei Buche, unverfirbtes Gewebe (U), Grenzschicht (G), Verfarbung (V). (30 x )
Fig. 6. “Marginal zone” in beech, not discolored wood (U), marginal zone (G), discoloration, (30 x)

Bild 7. Grenzschicht bei Linde, unverfirbtes Gewebe (U), Grenzschicht (G), Verfirbung (V), (30 x )
Fig.7. “Marginal zone” in basswood, not discolored wood (U), marginal zone (G), discoloration {(V), 30 x )

Bild 8. Grenzschicht bei Birke, unverfirbtes Gewebe (U), Grenzschicht (G), Verfiarbung (V), (30 x)
Fig. 8. “Margical zone” in birch, not discolored wood (U), marginal zone (G}, discoloration (V), (30 x )
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che nur schwach, teils nicht mehr vom umliegenden Gewebe
abgesetzt.

Stdrke ist in der Grenzschicht nur selten nachweisbar,
Fett gelegentlich. Auch im anschlieBenden unverfirbten Ge-
webe ist Stirke nur gering vorhanden, Fett dagegen reichlich
und zwar deutlich mehr als bei Birke.

3.2.3 Birke

Die Birken haben im Vergleich zu Buche und Linde wegen
der geringen Menge an Einlagerungen die schwichste Gren-
ze (Bild 8). Die GefédBe sind, wie in der Verfirbung, durch
Hautchen und granulire Auflagerungen iiber den Gefdl3-
durchbrechungen verschlossen. Wahrend die gut komparti-
mentierende Birke 3 iiberall eine deutliche Grenzschicht ge-
bildet hat, zeigen andere Birken mit lingeren Verfarbungen
weniger Inhaltsstoffe in den Lumina. Stellenweise sind ledig-
lich in den Fasern Akkrusten erkennbar, die Parenchymzel-
len hingegen sind nahezu leer. Septenartige Einlagerungen in
den Fasern zeigen sowohl gut als auch schlecht komparti-
mentierende Bdume.

In der Verfarbungsspitze kann die Grenzschicht 1-2 mm
breit sein, mit Einlagerungen in allen Zellen dhnlich wie bei
Linde. Stirke ist nur gelegentlich, Fett hdufiger nachweis-
bar. Im unverfirbten Gewebe sind im Lings- und Holz-
strahlparenchym meist viel Stirke und Fett gespeichert. Die
Gefille sind noch 1-2 mm von der Grenzschicht entfernt
verschlossen.

4 Diskussion

Verletzungen an Bdumen koénnen erhebliche Verfiarbungen
mit nachfolgender Fiulnis verursachen. Zum bildhaften
Verstindnis der Abschottungsreaktionen wurde 1977 von
Shigo und Marx das CODIT-Meodell entwickelt. CODIT
steht fiir Compartmentalization Of Decay In Trees = Ab-
schottung von Féulnis in Bdumen. Das Modell besagt, da
der Baum sich gegen eindringende Mikroorganismen durch
Sperrzonen schiitzt, und dal3 die rdumliche Ausdehnung der
Faulnis vom Aufbau des Holzes bestimmt wird. Die
schwichste Sperrzone ist danach die ,,Wand 1%, die die axia-
le Ausbreitung begrenzt. Etwas stirker ist ,Wand 2*, die in
radialer Richtung, und deutlich stdrker ,,Wand 3%, die die
tangentiale Ausbreitung begrenzt. Die effektivste Komparti-
mentierung erfolgt durch das nach der Verletzung gebildete
Wundholz, auch als ,,Wand 4 oder “barrier zone"” bezeich-
net (Shigo 1984).

Nach Bohrkernentnahme entstehen im Stammbholz Ver-
farbungen, die kaum breiter sind als das Bohrloch, dagegen
axial bis zu 1 m lang sein kénnen. Die Befunde entsprechen
insofern dem CODIT-Modell, als die Verfarbung axial deut-
lich groBer ist als tangential. Die Grenzen der spindelférmi-
gen Verfarbung lassen sich jedoch nicht wie im Modell ein-
deutig als Wand 1, 2 oder 3 ansprechen, sondern sind, auBer
direkt neben dem Bohrloch und an der Verfarbungsspitze,
eine Mischung aus den Winden 1 und 3. Das nach der Ver-
letzung gebildete Wundgewebe zeigt dagegen deutlich die
»Wand 4 an.

Mikroskopisch sind bei jeder Baumart in dem verfarbten
Holz und iiberall in der Grenzschicht die gleichen Abwehrre-
aktionen erkennbar, so daB3 auch auf diese Weise die Winde
1 und 3 nicht zu differenzieren sind. Lediglich die Intensitit
der Abschottung ist innerhalb der Verfiarbung unterschied-
lich: so zeigt die gut kompartimentierende Buche vor allem
in der Verfirbungsspitze intensiven GefdBverschluffi und
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starke Akkrustierungen. Dagegen bilden Linde und vor al-
lem Birke eine gute Abschottung seitlich des Bohrlochs und
eine weniger effektive ober- und unterhalb der Verletzung.
Insgesamt besitzen gute Kompartimentierer, unabhdngig
von der Art, offenbar stets auch mehr Einlagerungen in der
Grenzschicht als Bdume mit ausgedehnten Verfirbungen.

Die makroskopisch erkennbare Verfirbung entsteht
durch Einlagerungen von akzessorischen Substanzen vor al-
lem in den Zellumina von Parenchym sowie Fasern und Ge-
fiBen und entspricht mikroskopisch den Eigenschaften eines
Falschkerns (Shigo, Hillis 1973; Bauch 1980). Diese Wund-
reaktionen sowie ein Verschlufl der Gefifle lassen sich bei
Buche allein durch injizierten Sauerstoff ohne Beteiligung
von Mikroorganismen erzeugen (Bosshard 1967). Die ,,du-
f3ere Verfiarbung® ohne Pilzmycel ist somit eine Reaktion auf
die eindringende Luft nach Verletzung. Durch Verschluf der
unterbrochenen GefaBstriange sichert der Baum zunéchst
den Transpirationsstrom. Das in diesem Prozef aufgegebene
und verfirbte Holz wird erst nachfolgend von Mikroorga-
nismen besiedelt und dies verursacht meist eine dunklere
innere Verfarbung™. Auch andere Autoren haben bei Buche
und Birke sowie Ahorn und Eiche in gréBerer Entfernung zur
Wunde verfirbtes, jedoch unverpilztes Gewebe gefunden
(Shigo, Sharon 1968; Shortle et al. 1978; Shortle 1979b).
Zwei Jahre nach Bohrkernentnahme hatte bel einigen Lin-
den die gesamte Verfarbung bereits Eigenschaften der ,,inne-
ren Verfarbung”. Im unverfarbten Holz befinden sich keine
Hyphen. Das Pilzmycel kann somit, wie bei anderen Baum-
arten, im verfarbten Bereich bis an bzw. in die Grenzschicht
wachsen (Dujesiefken et al. 1988). Die Einlagerungen in die-
ser Schicht sind bei Ahorn und Pappel nach Shortle (1979a)
als phenolische Substanzen bestimmt worden, die die Ab-
bauraie holzzerstorender Pilze reduzieren. Die Abwehrreak-
tionen, zundchst zum Schutz des Transpirationsstromes.
wirken offenbar auch einddmmend auf ausbreitenden Pilz-
befall. Die Befunde stehen somit im Einklang mit dem Modi-
fizierten CODIT-Modell, wonach das D nicht fiir Decay
(Faulnis), sondern fir Damage (Schiden) steht, was sowohl
dysfunction (Funktionsstérung) und desiccation (Austrock-
nung) als auch decay als letzte Phase der Kompartimentie-
rung umfafit (Liese, Dujesiefken 1989a).

Die durch die Wunde eindringende Luft breitet sich vor
allem axial iiber die GefiBe aus, so daB fiir die Abschottung
ein moglichst rascher GefdBverschiul wichtig ist. GroBe Ge-
fdle sind dabel von Nachteil; innerhalb einer Art kénnen
Bidume mit kleineren Gefdlen besser kompartimentieren als
die mit groBeren Leitungsbahnen (Eckstein et al. 1979,
Bauch et al. 1980). Unabhingig davon kann der GefdBver-
schluf} ebenso wie die Synthese von akzessorischen Substan-
zen nur durch physiologisch aktive Parenchymzellen erfol-
gen. Daher erscheint, auller der Jahreszeit der Verletzung
(Liese, Dujesiefken 1989b), auch das Verhiltnis von Paren-
chym- zu GeféaBanteil wichtig fiir die Effektivitit der Ab-
schottung. Gut abschottende Baumarten wie z. B. Buche, Ei-
che und Linde (Lorenz 1944; Hepting et al. 1949; Schulz
1973; Rademacher et al. 1984) haben einen wesentlich héhe-
ren Parenchymanteil als die schlecht abschottende Birke und
Pappel (Wagenfiihr, Scheiber 1985).

Der GefdBverschiuB} erfolgt bei den drei Baumarten un-
terschiedlich. Buche, mit den kleinsten Verfirbungen, bildet
eine Vielzahl von Wundthyllen. Die Linde dagegen ver-
schlieBt die GefdBe durch Pfropfen, die Birke mit einer haut-
ahnlichen Membran {iber den GefidBdurchbrechungen. Die
Art des GefaBverschlusses ist offenbar nicht entscheidend
fir die Giite der Kompartimentierung, da der Verschlul3 bei
gut und schlecht abschottenden Baumarten (z. B. Buche und
Pappel) in gleicher Weise erfolgt. Méglicherweise kann die
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Pappel aufgrund ihres geringeren Parenchym/GefdBanteils
nicht so wirksam abschotten wiec Buche.

Die Pfropfen der Linde bestehen aus akzessorischen Sub-
stanzen, die von Parenchymzellen Gber die Tiipfel in die be-
nachbarten Gefille gelangen. Diese Inhalte konnen im Friih-
stadium tropfen- bis blasenférmig aussehen und sind bislang
als Thyllen beschrieben worden (z.B. Liese et al. 1988).
Pfropfen wurden z. B. auch bei Ahorn im verfiarbten Gewebe
festgestellt (Bauch et al. 1980). Die mit Safranin/Astrablau
ausschlieBlich hellblau anfédrbbaren Pfropfen auBerhalb der
Verfarbungsgrenze sind offenbar eine Vorstufe der dunkel-
rot anfarbbaren Inhalte in der Grenzschicht. Dies stiitzt die
Auffassung, dal} das eigentliche Schutzholz im makrosko-
pisch unverdnderten Gewebe auBerhalb der Verfiarbungs-
grenze liegt (von Aufsess 1975; Dujesiefken et al. 1988).

Die Bildung der Membranen iiber den leiterférmigen Ge-
faBdurchbrechungen der Birke und deren submikroskopi-
sche Struktur ist ungeklért. Die Hiutchen kénnen ebenso bei
der Falschkernbildung, beim Verstocken und der NaBlage-
rung von Birkenholz entstehen (Chovanec, Korytarova
1985; Korytarova, Chovanec 1985). Es wird von den Auto-
ren vermutet, daf3 das absterbende Parenchym Stoffe in die
GefiBle abgibt, die an den leiterformigen Gefdf3durchbre-
chungen zundchst granulédre und spdter amorphe Strukturen
bilden.

Der unterschiedliche GefiBBverschluf3 bei Birke, Buche
und Linde kénnte auf strukturellen Merkmalen beruhen; so
bestimmt nach Chattaway (1949) die Grofe der Tiipfelaper-
tur zwischen Gefdll und Holzstrahlzellen die Fahigkeit zur
Bildung von Thyllen. Birke und Linde zeigen mit ca. 2 ym
keine wesentlichen Unterschiede in der Linge der Pori, wih-
rend diese bei der Buche mit ca. 7 um wesentlich groBer sind
und ein Auswachsen von Thyllen ermdglichen. Zur Thyllen-
bildung wird zudem in den Tiipfeln eine “protective layer”
zwischen Parenchym und Gefd oder Faser als notwendig
postuliert (Schmid, Machado 1968; Murmanis 1976). AuBer
der TiipfelgréBe konnte somit bei Birke und Linde auch der
Aufbau oder das Fehlen einer solchen Schicht Thyllen ver-
hindern.

Die Fasern der Birke enthalten vor allem im Grenzbe-
reich der Verfirbung oft septenartige Strukturen. Ahnliche
Gebilde sind im Kernholz von Betula alleghaniensis beob-
achtet worden (Koran, Yang 1972). Die im TEM erkennbare
filament6se Unterstruktur dieser Einlagerungen sowie der in
den Interzellularen 148t darauf schlieBen, daf es sich weder
um Zellwandmaterial noch um phenolische Substanzen han-
delt. Entstehung, Zusammensetzung und Funktion dieser
»Septen™ bediirfen weiterer Untersuchungen.
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