Bau- und Funkfionstypen -des Holzes
und der Holzstrahlen.

Von Univ.-Prof. Dr. H. J. Braun, Wageningen

Vortrag, gehalten am 13. Jidnner 1965.

I. Teil

Die Organisation des Hydrosystems
im Stammholz

Das Stammbholz wurde zytologisch und histolo-
gisch schon oft untersucht. Trotzdem blieb das
Gesamtbild des Holzes im allgemeinen etwas blaf.
Das lag vor allem daran, daf zu wenig beriick-
sichtigt wurde, wie sich die einzelnen Gewebe im
Holz kombinieren und miteinander in Wechsel-
beziehung treten. Wir haben deshalb im Holz
zahlreicher Biume und Striucher der kiithl-gemé-
Bigten, mediterranen, subtropischen und tropischen
Klimazonen zunichst die einzelnen Gewebe analy-
siert und dann besonders die Gewebekombinationen
eingehend bearbeitet. Dabei stellte sich heraus, dafl
die Gewebekombinationen im Stammholz in 14 hi-
stologischen Bautypen zu erfassen sind. Aufbauend
auf die histologischen Bautypen untersuchten wir
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ferner, welche Gewebearten in den dufleren, funk-
tionsfdhigen Jahresringen der speziellen Wasser-
fiilhrung dienen. Das Verhalten der einzelnen Arten
lieB 5 hydrophysiologische Funktionstypen er-
kennen. Aus den histologischen Bautypen und den
hydrophysiologischen Funktionstypen konnte dann
die Organisation des Hydrosystems der Bdume und
Straucher entwickelt werden.

Wir kénnen an dieser Stelle nur einen Teil der
Ergebnisse kurz skizzieren. Es sei deshalb auf die
Originalarbeit hingewiesen: H. J. Braun, Die Or-
ganisation des Stammes von Biumen und Striu-
chern. Stuttgart: Wissenschaftliche Verlagsgesell-
schaft M.B.H. 1963.

A. Wichtige Charakteristika einzelner Gewebe

Um die Gewebekombinationen verstidndlich zu
machen, die bei der Aufstellung der histologischen
Bautypen wesentlich sind, sollen zunéchst die wich-
tigsten Charakteristika der einzelnen Gewebe dar-
gelegt werden.

I. Das Tracheidengewebe. Das Tracheidengewebe
besteht aus Tracheiden oder Fasertracheiden. Diese
Zellen haben in der Regel auf ihren radialen und
tangentialen Winden Hoftiipfel. In den tangen-
tialen Winden sind Hoftiipfel meist auch unmittel-
bar an den Jahresringgrenzen vorhanden, so dafi
hier die Tracheidengewebe aufeinanderfolgender



.29

Jahresringe durch Hoftiipfel verbunden sind. Die
Tracheidengewebe tiberbriicken also die Jahres-
ringgrenzen.

II. Die Holzfasergewebe. Das Holzfasergewebe
setzt sich aus toten oder lebenden Holzfasern zu-
sammen. Die lebenden Holzfasern unterscheiden
sich von den toten im wesentlichen dadurch, daB
sie bei der Ausdifferenzierung Protoplasma und
Kern behalten und gewohnlich viel Starke und Fett
speichern. Die toten und die lebenden Holzfasern
haben in der Regel nur noch auf den radialen
Winden wenige, spaltenférmige, einfache Tiipfel.
Auf den tangentialen Wénden fehlen die Tipfel
meist ganz. Die Holzfasergewebe stehen demnach
an den Jahresringgrenzen nicht miteinander in
Tiipfelkontakt, sie sind also auf die einzelnen Jah-
resringe beschrinkt.

Tracheiden- und Holzfasergewebe kann man auf
Grund ihrer faserartigen Zellformen als ,Fibri-
formgewebe“ zusammenfassen. Diese Fibriform-
gewebe stellen in der Regel das Grundgewebe des
Holzes dar.

III. Das Gefifinetzsystem. Bereits in einer friihe-
ren Arbeit [H. J. Braun: Die Vernetzung der Ge-
fdBe bei Populus; Zeitschrift fiir Botanik 47 (1959),
421—434] konnte gezeigt werden, dall die Gefifle
von Populus sich zu einem GefidBnetzwerk ver-
flechten, das sich in radialer und tangentialer
Richtung {iber den Jahresring erstreckt. Unsere



weiteren Untersuchungen ergaben, dafi die Gefidle
bei fast allen Bdumen ein GefdBnetzsystem bilden.
In diesem Zusammenhang soll uns nicht inter-
essieren, wie die GefidBnetze innerhalb der Jahres-
ringe im einzelnen gestaltet sind, sondern wie sich
die GefiBnetze an den Jahresringgrenzen verhalten.
Hier gibt es zwei Moglichkeiten: bei vielen Badumen
treten vom Spédtholz her keine Geféle an die
Jahresringgrenzen heran; in diesen Fillen sind
also die Gefidfinetze auf die einzelnen Jahresringe
beschridnkt. Bei zahlreichen anderen Baumarten
dagegen verbinden sich die GefidfBnetze der ein-
zelnen Jahresringe an den Jahresringgrenzen di-
rekt, das wird dadurch erreicht, daB einzelne Spét-
holzgefiBe bis unmittelbar an die Jahresringgren-
zen herantreten und sich hier streckenweise mit
FriithholzgefdBlen vereinen, indem zwischen Spit-
und FrithholzgefdBen gemeinsame, stark getiipfelte
Wiénde ausgebildet werden. Auf diese Weise ent-
steht ein geschlossenes Gefdfinetzwerk, das die
Jahresringgrenzen {iberbriickt.

IV. Das paratracheale Parenchym und die para-
trachealen Parenchymscheiden. Vom axial laufen-
den Strangparenchym interessiert uns in diesem
Zusammenhang nur das paratracheale Parenchym,
das unmittelbar den Gefdflen anliegt. Bei vielen
Baumarten werden die Gefédfle nur von den ein-
zelnen Parenchymstringen begleitet, so dafl diese
GefdBe wunmittelbar in das fibriforme Grund-
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gewebe eingebettet sind. Bei anderen Arten da-
gegen sind die GefiéBle von paratrachealen Paren-
chymscheiden umgeben, die die Gefdfie von dem
fibriformen Grundgewebe isolieren. Die Paren-
chymscheiden kénnen dabei den ganzen Umfang
der GeféBle umfassen; wir haben dann sogenannte
,Vollscheiden“ vor uns. Es kann aber auch sein,
daB die Parenchymscheiden die GefdBe nur teil-
weise umgeben. Diese paratrachealen, parenchy-
matischen ,,Halbscheiden“ liegen meist auf den nach
aullen gerichteten Seiten der GefifBe.

B. Die Bautypen

Wenn wir das Holz der Biume und Straucher
auf die erwihnten wichtigen Charakteristika der
einzelnen Gewebe hin betrachten, kénnen wir fest-
stellen, dafl bestimmte Ausbildungsformen dieser
Gewebe verschiedenartig, aber in jeweils charakte-
ristischer Weise miteinander kombiniert sind. Es
sollen zunéchst nur zwei Beispiele herausgegriffen
werden:

a) So finden wir bei Fagus silvatica L., daBi bei
einem tracheidalen Grundgewebe die GefiBe un-
mittelbar in dieses tracheidale Grundgewebe ein-
gebettet sind und zahlreiche Hoftiipfel Tracheiden
und GefidBe verbinden. Das Parenchym begleitet
nur in einzelnen Stringen die GefdBle und liegt
sonst in den Jahresringen zerstreut. Die trache-
idalen Grundgewebe aufeinanderfolgender Jahres-
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ringe beriihren sich an den Jahresringgrenzen, wo-
bei die gemeinsamen tangentialen Winde mit
Hoftiipfeln besetzt sind. Die GeféBnetze sind jahres-
ringeigen. Der Briickenschlag zwischen den jahres-
ringeigenen GefdBnetzen iiber die Jahresringgren-
zen erfolgt durch das tracheidale Grundgewebe.

b) Als zweites Beispiel sei Fraxinus excelsior L.
angefiihrt, wo wir den genauen Gegensatz zum
ersten Beispiel finden. Hier ist ein totes Holz-
fasergrundgewebe vorhanden. Holzfasern und Ge-
faBe sind deutlich voneinander abgesetzt, da die
GefiBe von paratrachealen Parenchymscheiden
eingehiillt sind. Hier stoBen die Grundgewebe an
den Jahresringgrenzen meist nicht aufeinander,
weil sich oft im Spétholz terminale Parenchym-
schichten ausdehnen; treffen sie aber trotzdem zu-
sammen, so sind sie nicht miteinander verbunden,
fehlen doch auf den tangentialen Wéinden der
Holzfasern Tiipfel gewohnlich ganz. Dafiir beriihren
sich an den Jahresringgrenzen Spit- und Friihholz-
gefédfle, so dafl nun ein geschlossenes GefiBnetz-
werk vorhanden ist, das iiber die Jahresringgren-
zen hinwegzieht.

Die Gewebe bilden aber nicht nur diese beiden
extrem gegensitzlichen Typen der Gewebekom-
bination. Wir kénnen vielmehr, wenn wir das Holz
der Biume und Striducher darauthin betrachten,
noch 12 weitere Kombinationsmdéglichkeiten finden,
so daB} insgesamt 14 Kombinationstypen erkennbar
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sind. In diese Kombinationstypen der erwihnten
Gewebecharakteristika lassen sich die wesentlich-
sten anderen holzanatomischen Merkmale, ndmlich
Lage, GroBe und Durchbrechung der GefdBe und
Interzellularkanidle im fibriformen Grundgewebe
meist sehr zwanglos einflechten; nur Bau, H6he
und Breite der Markstrahlen lassen sich nicht in
diese Typen einordnen. Die 14 Gewebekombina-
tionstypen umfassen also bis auf die Markstrahlen
alle wichtigen Merkmale des Holzes, so daB sie zum
Kern von 14 histologischen Bautypen
werden, die im einzelnen nach folgenden Merk-
malen ausgerichtet sind:

1. Innerhalb der Jahresringe: a) Bau
des fibriformen Grundgewebes; b) Lage und Grofe
der Gefifle, sowie die Art, in der die Querwinde
der Gefidfle durchbrochen sind; ¢) Verbindung zwi-
schen fibriformem Grundgewebe und GeféBlen;
d) Lage des Parenchyms; e) Vorkommen von Inter-
zellularkanélen zwischen den fibriformen Grund-
gewebezellen.

2. An den Jahresringgrenzen: a) Ver-
halten des fibriformen Grundgewebes und b) des
GefédfBnetzsystems; c) Anordnung des Parenchyms.

Wir konnen hier die einzelnen Bautypen aus
Platzmangel nicht in den Details beschreiben; es
sei nur erwihnt, dafl zu einem Bautyp mehrere bis
viele Baumarten gehoren. Die einzelnen Bautypen
haben wir nach den wichtigsten Vertretern oder

3
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nach einer besonders charakteristischen Art be-
nannt. So ergeben sich folgende Bautypen (vgl.
dazu die Abb. 1): Gymnospermen-Bau-
typ; primitiver Angiospermen- und
Castanea-Bautyp (Beispiele: Fagus sil-
vatica L. bzw. Castanea sativa Miller); Heder a-,
Rhamnus-, Quercus-, Ulmus- und
Juglans-Bautyp (Beispiele: Hedera helix L.
bzw. Rhamnus cathartica L. bzw. Quercus robur L.
bzw. Ulmus leevis Pall. bzw. Juglans regia L.);
Vaccinium-, Aesculus- und Aucou-
mea-Bautyp (Beispiele: Vaccinium myrtil-
lus L. bzw. Aesculus hippocastanum L. bzw.
Aucoumea klaineana Pierre); Acer-, Fraxinus-
und Albizzia-Bautyp (Beispiele: Acer
pseudoplatanus L. bzw. Fraxinus excelsior L. bzw.
Albizzia oderatissima Benth.)!).

C. Die Organisaticn des Hydrosystems

Im Anschlufl an die histologischen Untersuchun-
gen stellten wir fest, inwieweit bei den einzelnen
Bautypen in den Gefdfen und in den fibriformen
Grundgeweben aus Tracheiden, Fasertracheiden
und Holzfasern Wasser geleitet und gespeichert
wird. Diese Versuche wurden durchgefiihrt mit

1) Einige Bautypen lassen sich noch in Untertypen
gliedern, so der primitive Angiospermen-Bautyp in den
Alnus- und Daphne-Untertyp und der Albizzia-Bautyp
in den Bombax-Untertyp.
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radioaktivem Phosphor, Fluorochromen, besonders
Berberinsulfat, und gewo6hnlichen Farbstoffen. An
dieser Stelle soll uns nur das hydrophysiologische
Verhalten der &uBeren, voll funktionsfdhigen
Jahresringe interessieren. Es zeigte sich, daB das
hydrophysiologische Verhalten der duBleren Jahres-
ringe bei den einzelnen Bautypen in 5 Funk-
tionstypen zu fassen ist. Diese hydrophysio-
logischen Funktionstypen werden ebenfalls von den
Merkmalen beherrscht, die fiir die Aufstellung der
Bautypen mafligebend sind. Wir konnen deshalb
nun die Funktions- und Bautypen gemeinsam etwas
ndher besprechen und aus den 5 Funktionstypen
und den 14 Bautypen die Organisation des Hydro-
systems der Baume und Strducher entwickeln.

Wir beginnen mit dem Funktionstyp I, da dieser
Funktionstyp nur durch den Gymnospermen-Bau-
typ reprisentiert wird, also die Gymnospermen und
Béume aus dem Formenkreis der Winterales ent-
halt, die phylogenetisch sehr urspriinglich sind. Bei
diesem, noch gefdfllosen Funktionstyp besteht das
Grundgewebe aus Tracheiden, die auf den radialen
und auch tangentialen Winden Hoftiipfel haben.
Die Tracheiden-Grundgewebe stehen an den Jah-
resringgrenzen durch Tangentialwand-Hoftiipfel
direkt miteinander in Kontakt. Das Wasser kann
deshalb in diesem Tracheiden-Grundgewebe in
axialer, tangentialer und radialer Richtung trans-
portiert werden, in letzterer Richtung auch iiber die

3®
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Jahresringgrenzen. Neben der Wasserleitung und
Wasserspeicherung dient dieses Tracheiden-Grund-
gewebe gleichzeitig noch der Festigung. Der Funk-
tionstyp I ergibt mit dem primitiven Gymno-
spermen-Bautyp die 1. Organisations-
stufe(Tracheidenstufe)des Hydrosystems.

Fir den Funktionstyp II, zu dem der primitive
Angiospermen- und der Castanea-Bautyp gehdren,
ist charakteristisch, daB auch hier tracheidale, die
Jahresringgrenzen {iiberbriickende Grundgewebe
vorhanden sind, die der Wasserleitung und Wasser-
speicherung dienen. In diese tracheidalen Grund-
gewebe sind nun aber wasserfithrende Gefifie ein-
gebettet, die in direktem, starkem Hoftlipfelkontakt
mit den Tracheiden bzw. Fasertracheiden des
Grundgewebes stehen und zu GefidBnetzen ver-
kniipft sind. Diese Geféfinetze sind aber noch auf
die einzelnen Jahresringe beschrinkt, da sie sich
an den Jahresringgrenzen nicht beriihren. Die
Wasserleitung innerhalb der einzelnen Jahres-
ringe in axialer, tangentialer und radialer Richtung
erfolgt deshalb in dieser II. Organisations-
stufe des Hydrosystems im tracheidalen Grund-
gewebe und in den GeféBen (Tracheiden-
GefiaB-Stufe). Uber die Jahresringgrenzen
flieBt das Wasser aber weiterhin, wie in der I. Or-
ganisationsstufe, nur im tracheidalen Grund-
gewebe.
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Vaccinium-Reihe Acer-Reihe Fraxinus-Reite Albizzia-Reihe

T Stufe
IV Stufe
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ingformiger . .,
“eeriarrmiger Cedndyrchbruch
Castonea
I, Stufe Primitive A?gmspermae
DIE ORGANISATION
T.5tule Gymnospermae DES HYDROSYSTEMS

Abb. 1.
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Beim Funktionstyp III, zu dem der Hedera-,
Rhamnus-, Quercus-, Ulmus- und Juglans-Bautyp
gehoren, sind nun neben den Tracheiden bzw.
Fasertracheiden und GefidfBlen als Teile des Grund-
gewebes auch lebende oder vor allem tote Holz-
faserkomplexe vorhanden. Die GeféBe liegen aus-
schlieBlich im Bereich der Tracheiden-Felder. Fiir

. o "a®

Gefdfle Tracheiden und
tote lebende Fasertracheiden
Holzfasern
Parenchym-
schichten scheiden

die Tracheiden-Gefd3-Felder gilt beziiglich der
Wasserleitung im wesentlichen das gleiche wie fiir
die Organisationsstufe II, wenn einschrinkend auch
gesagt werden muB, daB in dieser III. Organi-
sationsstufe des Hydrosystems neben den
Tracheidenkomplexen des Grundgewebes sich auch
schon die Gefdsse direkt an den Jahresringgrenzen
verkniipfen koénnen. Die Holzfaserkomplexe sind
innerhalb der Jahresringe und an den Jahresring-
grenzen deutlich von Tracheiden und GefédBen iso-
liert und sind an der Wasserleitung nicht mehr be-
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teiligt, damit also aus dem Hydrosystem ausge-
schieden. Diese Holzfasern sind, soweit sie nicht
lebend sind und Stirke speichern (Hedera-Bautyp),
nun mit Luft gefiilllt (Eingeschrinkte
Tracheiden-GefdB-Stufe).

Beim néchsten, dem IV. Funktionstyp mit dem
Vaccinium-~, Aesculus- und Aucoumea~ Bautyp sind
die Tracheiden ganz oder fast ganz aus dem Grund-
gewebe verschwunden, das nun aus lebenden oder
toten Holzfasern besteht. In dieser IV. Organi-
sationsstufe des Hydrosystems sind deshalb
— im Gegensatz zur vorigen, der III. Organisations-
stufe — zwangsldufig die Gefdfle mitten im Holz-
fasergewebe zu finden. Gefdle und Holzfasern be-
rithren sich auf gréBere Strecken unmittelbar, auf
den gemeinsamen Winden sind noch einfache
Tiipfel zu finden. So kann das Wasser aus den Ge-
fiBen noch in das Holzfaser-Grundgewebe ein-
flielen, besonders beim Aesculus-Bautyp. Das Holz-
faser-Grundgewebe dieser IV. Organisationsstufe
hat aber keine ausgesprochene Wasserleit-
funktion mehr, weil die Tiipfel zwischen den Holz-
fasern nur noch schmal und spérlich sind, vor allem
aber, weil die Tiipfel auf den tangentialen Winden
meist vollig fehlen, so daf3 die Holzfaser-Grundge-
webe an den Jahresringgrenzen nicht mehr mit
ihresgleichen oder Gefédflen zusammenhingen. Das
Holzfaser-Grundgewebe kann deshalb in dieser
Organisationsstufe nur noch als Wasserspeicher
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gelten. Die Fernleitung des Wassers ist allein auf
die GefdBe iibergegangen, die sich nun an den
Wachstumsgrenzen zu geschlossenen Netzsystemen
vereinigen, so dal nun in ihnen Wasser {iber die
Wachstumsgrenzen geleitet werden kann (GefaB-
Holzfaser-Stufe).

Im letzten, dem V. Funktionstyp, dem der Acer-,
Fraxinus- und Albizzia-Bautyp zuzurechnen sind,
besteht das Grundgewebe aus toten Holzfasern. Die
GefédBe sind aber in dieser V. Organisations-
stufe des Hydrosystems von den Grundgewebe-
Holzfasern durch paratracheale Scheiden aus leben-
den Holzfasern (Acer-Bautyp) oder Parenchym-
zellen (Fraxinus- und Albizzia-Bautyp) vollsténdig
isoliert. Dadurch wird bedingt, dafl nur noch in den
GefédBen, deren Netze tiber die Wachstumsgrenzen
hinwegziehen, Wasser geleitet wird. Das tote Holz-
faser-Grundgewebe dient nur noch der Festigung
und ist mit Luft gefiillt, worauf auch die vielen In-
terzellularkanédle hinweisen, die jetzt héufig zwi-
schen den Holzfasern ausgebildet werden (Gefd 8 -
Stufe).

Uberschavuen wir die Organisations-
stufen des Hydrosystems, so kénnen wir im
Holzaufbau eine divergierende histolo-
gische Differenzierung feststellen, die
von den zunichst allein vorhandenen Tracheiden
liber mehrere Zwischenstufen zu der Ausbildung
von Holzfasern und GeféfBen hinfiihrt. Diese histo-
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logische Differenzierung bedingt eine funktionelle
Arbeitsteilung. Zunéichst dienen im Tracheiden-
Hydrosystem der I. Organisationsstufe die Trachei-
den noch der Wasserleitung und Festigung. Uber
die II., ITI., und IV. Organisationsstufe deutet sich
der funktionelle Wandel immer mehr an, bis
schlieflich in der V. Organisationsstufe durch das
Auftreten paratrachealer Scheiden aus lebenden
Zellen die Wasserleitung nur noch den Gefifen ob-
liegt und die Holzfaser-Grundgewebe nur noch der
Festigung dienen. Die Holzfasern iibernehmen nun
eine weitere Funktion: sie sind mit Luft gefiillt, und
bilden die Grundlage eines ,pneumatischen
Systems*.

Nachdem wir mit den 5 Funktionstypen die
Organisationsstufen des Hydrosystems fest-
legen konnten, konnen wir nun mit den einzelnen
Bautypen die Organisation des Hydrosystems noch
weiter entwickeln. Es lassen sich neben den 5
Organisationsstufen 4 Organisationsrei-
hen erkennen: die Vaccinium- Acer-
Fraxinus- und Albizzia-Organisa-
tionsreihe. Wir konnen hier diese Reihen
nicht im einzelnen ableiten; nur ihre wichtigsten
Charakteristika seien kurz erwihnt. Die Vac-
cinium-Reihe beginnt mit dem Hedera-
Bautyp, der vom Rhamnus-Bautyp abgeleitet wer-
den kann, in der III. Organisationsstufe und endet
bereits in der IV. Organisationsstufe mit dem Vac-



S |, fo

cinium-Bautyp. Diese Reihe zeichnet sich durch
mikropore (gewGhnlich unter 100 p weite), zer-
streut liegende GefdBe und durch lebende Holz-
fasern aus. Die Acer-Reihe beginnt mit dem
primitiven Angiospermen-Bautyp in der II. Orga-
nisationsstufe, der direkt an den Gymnospermen-
Bautyp anschlieft, und fiihrt iiber den Rhamnus-
und Aesculus-Bautyp zum Acer-Bautyp als dem
Gipfeltyp dieser Reihe in der V. Organisations-
stufe. Auch in dieser Reihe sind die GefdBle mikro-
por und liegen =zerstreut; die Holzfasern des
Grundgewebes sind aber iiberwiegend tot. Sehr
wichtig ist hier ferner, daBf die toten Holzfasern
durch Tiipfelreduktion immer mehr von den Ge-
fdBen abgesetzt werden und schlieBlich beim Acer-
Bautyp vollkommene Scheiden aus lebenden Holz-
fasern die GefilBle von den toten Holzfasern des
Grundgewebes  isolieren. Die Fraxinus-
Reihe beginnt in der II. Organisationsstufe
mit dem Castanea-Bautyp, den man vom primi-
tiven Angiospermen-Bautyp abzweigen kann,
und fithrt tdber den Quercus- und Ulmus-
Bautyp zum Fraxinus-Bautyp in der V. Or-
ganisationsstufe. Hier endet auch die Al-
bizzia-Reihe mit dem Albizzia-Bautyp, zu
der noch der Aucoumea-Bautyp und der Jug-
lans-Bautyp gehort, mit dem diese Reihe, vom
Castanea-Bautyp der Fraxinus-Reihe ausgehend,
beginnt. Die Fraxinus-Organisationsreihe umfaf3t



nur zyklopore Arten, ihre Friihholzgefifle sind
iiber 100 p weit und viel weiter als die Spatholz-
gefidBe, deren Durchmesser unter 100 p bleibt. Zur
Albizzia-Organisationsreihe gehoren tiiberwiegend
Arten mit tiber 100 p weiten (megaporen) Geféf3en,
die zerstreut liegen. Das Wesentliche, durch das
sich die Fraxinus- und die Albizzia-Organisations-
reihen von den beiden anderen Organisationsreihen
unterscheiden, ist aber die Tatsache, daff hier die
GefédBe von Parenchymscheiden umgeben sind. Die
Parenchymscheiden sind bei den unteren Bautypen
dieser beiden Reihen zunichst unvollstdndig, bei
den End-Bautypen sind sie dann weitgehend voll-
stindig. Wichtig ist, daBl vor allem die iiber 100 p
weiten Gefédlle mit einer Parenchymscheide um-
geben sind, so daB in der zykloporen Fraxinus-
Organisationsreihe besonders die Friihholzgefifle
in zunehmendem MafBle von einer Parenchym-
scheide umgeben sind.

Damit haben wir die Organisation des Hydro-
systems, wie sie sich nach unserem Untersuchun-
gen darbietet, kurz skizziert. Es soll nur noch er-
wéhnt werden, wie bei den einzelnen Bautypen, die
Querwinde der GefdBe durchbrochen sind: links
und unterhalb der gestrichelten Linie der Abb. 1
sind die GefidBquerwéinde leiterfé6rmig und ring-
formig durchbrochen, rechts und oberhalb dieser
Linie finden wir nur eine ringférmige Durch-
brechung der GefiaBquerwinde.
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D. Das Hydrosystem unter verschiedenen Aspekten

Okologisch - pflanzengeographi-
scher Aspekt: Zur Vaccinium- und Acer-
Organisationsreihe gehéren vor allem Arten der
kiihl-gem&Bigten Klimazone, ferner viele immer-
griine, mediterrane Arten mit xeromorphen Bau-
eigenheiten. In der Fraxinus-Reihe finden sich fast
nur Biume der mediterranen Ubergangszone bzw.
deren mitteleuropéischen, wirmeliebenden, spét-
austreibenden Vertreter des Eichenmischwaldes.
Die ebenfalls wéarmeliebende Gattung Juglans
(Juglans-Bautyp) leitet die Albizzia-Reihe ein, die
durch subtropische und tropische Arten reprisen-
tiert wird. Weitere wichtige Einzelheiten sind der
Originalarbeit zu entnehmen.

Es wird in der Originalarbeit ausfiihrlich dar-
gelegt, wie das Hydrosystem in den verschiedenen
Organisationsreihen den jeweiligen Transpirations-
bedingungen der verschiedenen Klimagebiete an-
gepalit ist.

Systematisch - phylogenetischer
Aspekt: Zu den unteren 3 Organisationsstufen
gehoren vorwiegend Arten aus phylogenetisch ur-
spriinglichen Familien, wéihrend in den oberen
beiden Organisationsstufen vor allem Arten zu
finden sind, die phylogenetisch relativ abgeleiteten
Familien zuzurechnen sind.

In der Originalarbeit werden diese Befunde aus-
fiihrlich diskutiert; es wird dargelegt, daB die
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Organisation des Hydrosystems, wie es in der Ab-
bildung aus rezenten Formen abgeleitet ist, derart
moglicherweise auch phylogenetisch geworden ist.

II. Teil
Die Holzstrahlen

Wir untersuchten im Vorhergehenden die einzel-
nen Gewebe des Holzes vor allem im Hinblick dar-
auf, wie diese Gewebe kombiniert sind. Die ge-
fundenen Gewebekombinationen ermdoglichten es,
die Mannigfaltigkeit im Aufbau des Stammholzes
in nur vierzehn histologischen Bautypen zu erfas-
sen. Diese histologischen Bautypen bildeten die
Grundlage zu finf hydrophysiologischen Funk-
tionstypen, mit deren Hilfe die Organisation des
Hydrosystems der Bidume und Striaucher aufgezeigt
werden konnte. Die Holzstrahlen waren nicht in die
histologischen Bautypen einzufiigen, da sie offen-
sichtlich eigenen GesetzmiBigkeiten folgen. Orien-
tierende Untersuchungen lieBen vermuten, dafl die
Beziehung zum Hydrosystem ein wesentliches Dif-
ferenzierungsprinzip in der Entwicklung der
Holzstrahlen (= ,Markstrahlen“) ist. Aus-
fiihrliche Untersuchungen bestédtigten dies. Lassen
Sie mich kurz dartiber berichten. Ich beschrinke
mich auf die schmalen Strahlen, die wihrend ihrer
gesamten Entwicklung einschichtig bleiben, und
hier wiederum auf die Strahlen, die homogen aus



— 46 —

liegenden, d. h. radial gestreckten Zellen aufgebaut
sind. Von den breiten Strahlen seien nur diejeni-
gen erwiahnt, die aus einschichtigen Strahlen durch
Fusion entstehen.

A. Die Verhiltnisse bei Gymnospermen

Als Beispiel diene Abies alba Mill. Bei den Gym-
nospermen besteht das Hydrosystem in der Regel
ausschlieflich aus Tracheiden. Die einschichtigen
sekunddren Gymnospermenstrahlen beginnen —
wie auch die einschichtigen sekundiren Angiosper-
menstrahlen — mit ein oder zwei Zellreihen; sie
sind also im Friihstadium ihrer Entwicklung sehr
niedrig (Abb. 2). Die parenchymatischen Strahlen-
zellen sind mit den Tracheiden mit verhiltnis-
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miBig groBen und zahlreichen T{ipfeln verbunden.
Wir bezeichnen diese Strahlenzellen deshalb als
Kontaktzellen und sprechen von einer K o n-
taktdifferenzierung. Im Zuge ihrer Ent-
wicklung erhohen sich die Strahlen durch Unter-
teilen ihrer Initialen im Kambium, so daBl sie
schlieBlich im Folgestadium ihrer Entwicklung aus
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Abb. 3.

Fihuediom Folgesiadivm

zahlreichen Zellreihen bestehen. Auch in diesem
Stadium sind die Strahlen ausschlieBlich aus Kon-
taktzellen zusammengesetzt. Die Gymnospermen-
strahlen durchlaufen demnach von ihrer Ent-
stehung an im Friih- und Folgestadium ihrer Ent-
wicklung bezliglich unseres Merkmals nur eine
Phase, sie sind einphasisch (Abb. 3). Die Gym-
nospermenstrahlen sind reine Kontaktstrah-
len, die sich als E—K—Typ G charakterisieren
lassen ( E = einschichtig, aus liegenden Zellen auf-
gebaut; K = Kontakt; G = Gymnospermen).

B. Die Verhiltnisse bei Angiospermen
Als Beispiel wéihlen wir zunidchst Euonymus
europaea L. Der Strauch gehdrt zum primitiven
Holzes besteht aus wasserleitenden Tracheiden, in
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Angiospermenbautyp, d. h. das Grundgewebe des
das unmittelbar die Gefidfle eingebettet sind. Die
einschichtigen Strahlen besitzen im Frithstadium
innige Tiipfelkontakte zu den Tracheiden des
Grundgewebes und zu den Gefiflen (Abb. 4). Im
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Abb. 4.

Folgestadium é&ndert sich an diesem Verhalten
nichts. Wesentlich ist, daf hier die Strahlenzellen
nicht nur mit den GefdBen, sondern auch noch mit
dem Grundgewebe verbunden sind. Auch die
Evonymus-Strahlen sind demnach einphasi-
sche Kontaktstrahlen, mit denen wir einen
E—K—Typ I aufstellen kénnen. (I soll den Unter-
schied zum folgenden Typ andeuten und besagt,
daB zu den Tracheiden und zu den Gefifien
gleichermaBen Tiipfel ausgebildet werden.)
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Bei dem tropischen Baum Terminalia superba
Engl. et Diels, der uns als nichstes Beispiel diene,
ist die Masse des Holzes aus toten Holzfasern zu-
sammengesetzt, die aus dem Hydrosystem ausge-
schieden sind, nur Festigungsfunktion haben und
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mit Luft gefiillt sind. Die Wasserleitung ist ganz
auf das GefidBnetz iibergegangen, das durch Paren-
chymscheiden vom Holzfasergrundgewebe isoliert
ist (Albizzia-Bautyp). Der Einschrinkung
des Hydrosystems entspricht eine Konzentrierung
der Tiipfelung der Strahlenzehlen zu den GefiBen.
Die Strahlenzellen, die im Friih- und im Folgesta-
dium der Strahlenentwicklung GefdBe beriihren,
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bilden zum GeféBsystem zahlreiche und grofle
Tiipfel aus (Abb. 5). Die Tiipfelung zu den Holz-
fasern ist unbedeutend. Auch in diesem Fall
konnen wir also wéhrend der gesamten Entwick-
lung der Strahlen eine reine Kontaktdifferenzie-
rung beobachten; wir finden demnach auch hier
Kontaktstrahlen vor: E—K—Typ II. (II
unterscheidet vom vorhergehenden Typ und hebt
hervor, dal nur noch zwischen Strahlenzellen und
Gefden Tiipfel ausgebildet werden).

Von dieser Basis ausgehend, kénnen wir nun
einen einschneidenden Differenzierungsvorgang
kennenlernen. Bei Populus-Arten, Populus tremula
L. beispielsweise, besteht das Grundgewebe eben-
falls aus toten Holzfasern, die allerdings noch als
Wasserspeicher fungieren konnen; die eigentliche
Wasserleitung liegt aber auch hier allein in den
GefdBlen (Aesculus-Bautyp). Den jungen Strahlen
und den Gefédflen sind an den Beriihrungsstellen —
wie bei Terminalia — zahlreiche groBe Tiipfel ge-
meinsam; im Friihstadium bestehen die Strahlen
also nur aus Kontalktzellen bzw. Kontaktzellreihen.
Wenn sich die Strahlen im Zuge ihrer Entwicklung
auf flinf bis sechs Zellreihen erhéht haben, begin-
nen sich die einzelnen Zellen und Zellreihen ver-
schieden zu differenzieren. Kontaktzellen finden
wir nur noch in den duBieren Zellreihen am oberen
und unteren Rand der Strahlen. Von den Zellen,
die sich in der Mitte der Strahlen befinden, fiihren
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keine Tiipfel mehr zu den GefdafBlen, sie sind von
den GefiBen isoliert. Wir finden nun im Inneren
der Strahlen Isolationszellen und Isola-
tionszellreihen (Abb. 6). Beziiglich unseres
Merkmals durchlaufen demnach die Populus-
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Strahlen wihrend ihrer Entwicklung zwei
Phasen: im Friistadium zeigen sie Kontakt-
differenzierung, im Folgestadium Kon-
takt - Isolations - Differenzierung.
Verbunden mit dieser Differenzierung ist auch eine
unterschiedliche Verteilung der Interzellularen.
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Zwischen den Kontaktzellen bzw. Kontaktzell-
reihen werden keine Interzellularen angelegt; wir
finden sie nur noch zwischen den Isolationszellen
bzw. Isolationszellreihen.

Wiéhrend bei Populus die Kontaktzellen noch in
mehreren der randstidndigen Strahlenreihen anzu-
treffen sind, sind sie bei Aesculus hippocastanum
L. (Aesculus-Bautyp) auf die jeweils oberste und
unterste Zellreihe abgedringt. Hier {iberwiegen
bereits in verh&dltnismifBig niedrigen Strahlen die
Isolationszellreihen.

Pritadivm 2- phasisch Falguitsdiom

Abb. 7.

Diese zweiphasischen Strahlen von Populus und
Aesculus sind im Folgestadium Kontakt-Iso-
lations-Strahlen und lassen sich als E—
KI—Typ zusammenfassen (Abb. 7). (KI = Kontakt-
Isolations-Differenzierung im Folgestadium.)

Einschichtige Kontakt-Isolations-Strahlen haben
die Populus-Arten und Aesculus; wir finden sie
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aber auch im Holz von Carpinus, Corylus und
Alnus. Bei diesen Arten kdénnen wir nun noch
einen weiteren Entwicklungsschritt in der Diffe-
renzierung der Holzstrahlen kennenlernen, und
zwar im Bereich der sogenannten falschen breiten
Strahlen. Das Holz junger SproBachsen beispiels-
weise von Alnus glutinosa Gaertn. wird zunichst
nur von einschichtigen Strahlen vom E—KI—Typ
durchzogen. In bestimmten Bereichen nidhern sich
diese schmalen Strahlen immer mehr, bis sie
schlieBlich nur noch von wenigen Fasertracheiden-
reihen auseinandergehalten werden und makro-
skopisch den Eindruck eines breiten Strahles
machen. In diesem Stadium des falschen breiten
Strahles fallen — wie seit langem bekannt ist,
aber in diesem Zusammenhang besonders hervor-
gehoben werden soll — vor allem die GeféBe zwi-
schen den stark gen#dherten einschichtigen Strahlen
aus. Diese Strahlen haben deshalb keine Ver-
bindung mehr zum Hydrosystem, zumal auch die
Tiipfelung zu den noch wasserleitenden Fasertrache-
iden unbedeutend ist. Die falschen breiten Strah-
len sind Isolationsstrahlen, die drei Pha-
sen durchlaufen: ein Friihstadium mit reiner Kon-
taktdifferenzierung, ein erstes Folgestadium mit
Kontakt-Isolations-Differenzierung und schlieBlich
das zweite Folgestadium des falschen breiten Iso-
lationsstrahles (Abb. 8). Diesen Strahlentyp mdch-
ten wir als MF — I — Typ I bezeichnen. (M =
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Mehrschichtig, F = durch Fusion entstanden
I=1TIsolation, I soll vom n#chstfolgenden Typ unter-
scheiden.)

Um den nichsten Typ verstédndlich zu machen,
miissen wir uns noch einmal auf die Stufe des E —
KI — Strahles begeben. Solche Strahlen besitzen
nicht nur die zerstreutporigen Holzpflanzen Popu-
lus, Alnus glutinosa, Aesculus usw., sondern auch
die zykloporen Gattungen Castanea und Quercus,
bei denen sehr weitluminge (200 bis 400 u weite)
GefidBe das Friihholz, relativ englumige Geféfle das
Spitholz markieren. Diese Verschiedenheit in der
GefdBweite findet ihren Niederschlag auch in



einem unterschiedlichen Verhalten der Stirahlen.
Im Folgestadium tritt bei Beriihrung mit den engen
SpétholzgefdBen die Kontakt-Isolations-Differen-
zierung auf, an den weiten FriihholzgefdBen bleibt
die Kontaktdifferenz jedoch erhalten (Abb. 9). Wir
bezeichnen diesen Typ als E-KI-Typ S wobei
»5¢ besagt, dal wir im Spitholz Kontakt-Isolations-
Zellreihen ausgebildet werden.
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Abb. 9.

Castanea sativa Mill. besitzt nur Strahlen vom
E-KI-Typ S. Bei Quercus kommen sekundir die
sehr breiten und auBergewsdhnlich hohen groBfen
Strahlen hinzu. Sie entstehen aus den einschich-
tigen Strahlen durch Fusion, indem in bestimmten
Zonen zahlreiche schmale Strahlen sich zun#chst
stark ndhern (falsches breites Strahlenstadium) und
schlieBlich ganz zu den kompakten, grolen Eichen-
strahlen verschmelzen. In unserem Zusammenhang
ist wichtig festzustellen, dafi in unmittelbarer Nihe
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dieser grofien Eichenstrahlen keine GefdBe ange-
legt werden. Beriihren sich doch einmal ein breiter
Strahl und ein GefdB, so werden zwischen beiden
Elementen keine Tiipfel ausgebildet. Die breiten
Eichenstrahlen haben also keinen Kontakt zum
Hydrosystem, sie sind reine Isolationsstrahlen.
Diese Quecus-Isolationsstrahlen machen vier
Entwicklungsphasen durch: Zunéchst konnen wir
in ihrem spiteren Entwicklungsbereich niedrige
Kontaktstrahlen finden (Frithstadium), dann héhere
Strahlen wenigstens mit Kontakt-Isolierungs-Dif-
ferenzierung im Spitholz (erstes Folgestadium);
darauf folgt als kurze Ubergangsphase das falsche
breite Strahlenstadium bereits mit Isolationsdiffe-
renzierung und schlieflich der breite und hohe
Quercus-Isolationsstrahl selbst: MF -1 - Typ II.

Uberblicken wir unsere histologischen Befunde,
so kénnen wir feststellen, dafl wir einphasige Kon-
taktstrahlen kennengelernt haben, die eine K on-
taktstufe der Strahlenentwicklung markieren.
Auf sie folgen die zweiphasischen Kontakt-Isola-
tionsstrahlen, die in eine Kontakt-Isola-
tions-Stufe einzuordnen sind. Die aus den
einschichtigen Strahlen durch Fusion entstehenden
drei- bzw. vierphasischen breiten Isolationsstrahlen
ergeben eine Isolationsstufe. Die Endsta-
dien der unteren Strahlentypen sind die Vorstadien
der oberen Strahlentypen.
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C. Zur Physiologie der Holzstrahlen

Autf der Basis der histologischen Befunde wurden
und werden physiologische Untersuchungen durch-
gefiihrt. Im Vordergrund standen dabei Versuche
zur Feststellung der Aktivitdt und Lokalisation der
sauren Phosphatasen in den Populus-Strah-
len, die zum E-KI-Typ gehéren. Einige Ergeb-
nisse dieser Untersuchungen seien hier kurz her-
ausgegriffen. Sie sind grofenteils der Dissertation
von Herrn Dr. J.-J. Sauter (1964) entnommen
(s. auch Sauter und Marquardt 1964). Im
zeitigen Friihjahr, zu Beginn der Mobilisierungs-
phase, wenn sich die Stirke in den Strahlenzellen
aufzulésen beginnt, ist in allen Zellen starker und
gleichmiBig verteilter Bleisulfidniederschlag zu
beobachten. Dies deutet auf eine hohe, verhiltnis-
méBig homogen verteilte Phosphataseaktivitdt in
den Zellen hin. Einige Zeit spiter, wenn die
Knospen schwellen, die Rinde wasserreicher ge-
worden ist, Zucker im GefdBwasser nachweisbar
ist, dndert sich das Bild vollkommen. Es ist dann
zu sehen, daB die hohe Phosphataseaktivitéit nun
auf die Kontaktzellen und innerhalb der Kontakt-
zellen vor allem auf die groBfen Tiipfel konzen-
triert ist, die Kontaktzellen und Gefide verbinden.
Diese Konzentration und Lokalisation der sauren
Phosphatasen an den Kontakttiipfeln spricht offen-
sichtlich fiir einen Kohlehydrattransport aus den
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Kontaktzellen der Strahlen in das GefédBwasser.
Man kann freilich auch daran denken, daf3 die sau-
ren Phosphatasen an einem aktiven Wasseraus-
scheiden aus den Strahlen in die Gefdfie beteiligt
sind. Hidusermann und Frey-Wyssling
(1963) konnten vor kurzem zeigen, dafl im Hyda-
thodengewebe der Wasserspalten eine hohe Aktivi-
tdt der sauren Phosphatase herrscht. Allein die
Tatsache, daBl diese Lokalisation der sauren Phos-
phatasen an den Kontakttiipfeln normalerweise
nur in der spidteren Mobilisationsphase zu erken-
nen ist, spricht jedoch fiir die zuerst geduBerte
Auffassung. Wiahrend der Vegetationsperiode kon-
nen wir eine erh6hte Phosphataseaktivitdt bevor-
zugt an den Tangentialwinden der Strahlenzellen
feststellen, was offenbar in Zusammenhang damit
steht, daB in dieser Zeit die Strahlen vom Bast
her wieder mit Kohlehydraten aufgeladen werden.
Nach unseren bisherigen Befunden und Erfahrun-
gen konnen wir sagen: Die Holzstrahlen werden
aus dem Bast mit Kohlehydraten versorgt, die in
den Strahlen liber den Winter gespeichert werden.
Bei der Mobilisation im Frithjahr gehen die Re-
servestoffe offenbar zwei verschiedene Wege: Die
Kohlehydrate aus den Kontaktzellen wandern in
die Gefialle, in denen sie auf dem kiirzesten Wege
und rasch den austreibenden Knospen zugefiihrt
werden. Die Zucker in den Isolationszellreihen
diirften wenigstens zum Teil wieder in den Bast
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zuriickgehen und kommen unter Umstdnden u. a.
dem wieder aktiv werdenden Kambium zugute.
Die Isolationszellreihen diirften demnach im we-
sentlichen verlédngerte, weit in das Holz hinein-
reichende Reservestoffarme des Bastes sein.

Diese histologische Differenzierung und funk-
tionelle Arbeitsteilung, die wir in den Kontakt-
Isolations-Strahlen von Populus innerhalb des ein-
zelnen Strahles finden, ist bei Quercus offensicht-
lich (ndhere Untersuchungen sind im Gange) auf
zwei verschiedene Strahlen verteilt. Die einschich-
tigen Strahlen vom E -KI-Typ S geben im Friih-
jahr ihre Reservestoffe vor allem in die weit-
lumigen Friihholzgefile ab, denen gegeniiber sie
Kontaktdifferenzierung zeigen. Die breiten und
hohen Isolationsstrahlen diirften dagegen neben
anderem vor allem méchtige Reservestoffarme des
Bastes sein.
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