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Aspekte der Alterung in Waldbdumen?
Von H. H. Bosshard

Institut fiir Mikrotechnologische Holzforschung der ETH, Ziirich

Oxf. 181.7:81
1. Einleitung

Alterungsphidnomene in Biumen kénnen von verschiedenen Seiten her
untersucht werden. Die dendrologische und die ékologische Betrachtungs-
weise stellen den duBeren Habitus von Baumgewichsen in den Vorder-
grund und unterscheiden zwischen Jugend- und Altersformen (sieche zum
Beispiel R. Fritzsche, 1948, M. Schaffalitzky de Muckadell, 1956,
E. Rohmeder, 1956). In rasch wachsenden Baumarten, wie etwa der
Pappel, spielen diese duBeren Aspekte der Alterung eine wichtige Rolle im
Zusammenhang mit der vegetativen Vermehrung durch Stecklinge. Es
tauchen dabei viele wichtige Fragen auf iiber die Altersabhiingigkeit des
Stecklingholzes und deren Einfliisse auf die spitere Entwicklung des Klon-
Materials, auf die bis heute noch keine befriedigenden Antworten gegeben
werden konnen. Anders gerichtet als eben dargelegt sind die Beitrige der
Holzbiologie zum Problem der Alterung von Biumen. Hier werden Ver-
inderungen im Rinden- und Holzkérper in Abhingigkeit von der Zeit
immer auf das zwischen Rinde und Holz oder, genauer ausgedriickt, zwi-
schen Phloem und Xylem gelegene Bildungsgewebe (Kambium) zuriick-
gefiihrt. Es stehen somit drei Gewebekomplexe zur Diskussion, die zwar sehr
enge innere Relationen zueinander aufweisen, funktionell aber ganz ver-
schieden sind.

In der Gerontologie ist besonders von A. Weismann (1891) die Frage
der Unsterblichkeit der zur Selbsterneuerung befihigten Einzeller und der
zeitlichen Begrenzung der Mehrzeller in den Vordergrund geriickt worden.
Nach seiner Auffassung soll die Zeitabhingigkeit der hoher organisierten
Pflanzen und Tiere mit der in ihnen vollzogenen Arbeitsteilung in soma-
tische und zur Reproduktion befihigte Einheiten zusammenhingen. Alte-
rungsstudien in Baumen konnen durchaus von diesem Standpunkt ausgehen
und somit das Funktionelle der verschiedenen Gewebetypen als weiteren
Parameter neben der Zeit einsetzen. Im weiteren miissen die von
B. L. Strehler (1962) genannten und in der allgemeinen Gerontologie
geldufigen Kriterien angewendet werden, nach welchen nur dann von bio-
logischen Alterungseffekten gesprochen werden kann, wenn diese universell

1. Vortrag, gehalten in der N aturforschenden Gesellschaft Ziirich.
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gelten und nicht etwa nur auf bestimmte Individuen einer Art zufillig zu-
treffen, in Abhingigkeit von endogenen Faktoren stehen und nicht durch
AuBeneinfliisse bestimmt werden, ferner progressiv zunehmen mit der Zeit
und schlieBlich die Mortalitit erhéhen.

Biologische Alterungsphinomene spielen sich im Baum wie in anderen
Organismen in molekularen, in submikroskopischen und in mikroskopischen
Riumen ab und haben biochemische, physikalische und morphologische
Verinderungen zur Folge. Alterungsuntersuchungen in Baumgewichsen
sind aber recht jungen Datums und konzentrieren sich deshalb immer noch
vorwiegend auf das Morphologische, ausgehend von der Histologie und
Cytologie des Phloems, des Kambiums und des Xylems.

2. Alterung des Kambiums

Im Bildungsgewebe lassen sich in Abhidngigkeit von der Zeit Verinde-
rungen von Zelldimensionen und vom Teilungsrhythmus feststellen. Es ist
aus Arbeiten von 1. W. Bailey (1923) bekannt geworden, da3 die Fusi-
form-Initialen mit der Zeit langer werden und dann in der Groe mehr oder
weniger konstant bleiben. Dieses Phianomen ist in entwicklungsgeschichtlich
alten Formen, zum Beispiel den Koniferen, allerdings wesentlich ausgeprig-
ter als in jungen Kambien. Anfinglich besitzen Koniferen-Kambien Fusi-
form-Initialen von etwa 1 mm Linge. Innerhalb der ersten 80 Jahre werden
diese Initialzellen immer ldnger, bis sie mit etwa 4 mm ihre endliche Groe
erreicht haben. Es zeigt sich somit in diesem Material eine deutliche und
meBbare Abhiingigkeit des Bildungsgewebes von der Zeit. Weniger ausge-
prigt fillt die Kurve fiir hoherentwickelte Dikotyledonen aus, indem hier
die minimalen und maximalen Lingen etwa zwischen 0,8 mm und 1,2 mm
begrenzt sind, wobei der Endwert schon nach 60 Jahren erreicht wird. Noch
weiter spezialisierte Dikotyledonen lassen diese Tendenz der geringen Lin-
genzunahme in kurzen Zeitraumen noch deutlicher erkennen, indem hier
nur wihrend 20 Jahren Lingenzuwachse von etwa 0,6 bis 0,8 mm zu messen
sind. In dikotylen Baumgewichsen mit einem sogenannten Stockwerk-Kam-
bium, das heilt, der am weitesten entwickelten Form des Bildungsgewebes,
wo Fusiform- und Markstrahl-Initialen im Tangentialschnitt geschichtet
sind, schrumpft die Periode der Lingenentwicklung auf weniger als ein Jahr
zusammen, so daB die Langenkurve parallel zur Abszissenachse zu liegen
kommt. Die in den Koniferen gefundene Zeitabhingigkeit geht somit im
Laufe der phylogenetischen Entwicklung des Bildungsgewebes deutlich ver-
loren. Diese Tatsache mul} spiter beriicksichtigt werden bei der Diskussion
tiber die Art der Alterung des Kambiums.

Das Kambium ist ein zur Reproduktion befihigtes Gewebe ; seine Initial-
und Mutterzellen teilen sich wihrend der Vegetationsperiode in einem steten
Rhythmus, was sich im Dicken- und Weitenwachstum des Stammes mani-
festiert. Die perikline Teilungsrichtung, in der die neuen Zellwinde par-
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allel zur Stamm-Mantelfliche liegen, geben Anlal zum Dickenwachstum;
das Weitenwachstum in tangentialer Richtung wird durch antikline Teilun-
gen moglich, in denen die neuen Zellwinde senkrecht zur Stamm-Mantel-
fliche orientiert sind. Im Zusammenhang mit der Alterung des Kambiums
sind Beobachtungen von M. W. Bannan (1950) wesentlich, nach denen
die Teilungskraft im Bildungsgewebe des Kambiums mit der Zeit nachlaBt:
Wihrend man in jungen Kambien mit 3 bis 4 Teilungen pro Fusiform-Initiale
und Jahr rechnen kann, registriert man im alten Kambium nur noch eine anti-
kline Teilung pro Fusiform-Initiale und Jahr. Die Reproduktionsfihigkeit
bleibt dem Kambium zwar erwiesenermallen iiber Jahrtausende erhalten,
was sich mit der Alterung des Bildungsgewebes verindert, ist somit offenbar
nur das Maf} im Teilungsrhythmus. Die Alterung der Kambien in Koniferen
und in nicht allzu spezialisierten Laubhdolzern ist an meBbaren Veranderun-
gen der Zelldimensionen und der Teilungsrate beschrieben worden. Ander-
seits ist aus der dem Kambium eigenen Qualitit zur Reproduktion herzu-
leiten, daf} eine Zeitabhingigkeit im strengen Sinne nur sekunddre Merk-
male betrifft und sich, wie im Beispiel der hochstentwickelten Stockwerk-
Kambien, unter Umstinden teilweise oder ganz verlieren kann. Aus diesem
Grunde ist zur Umschreibung dieser Phinomene der Begriff der quantita-
tiven Alterung (H. H. Bosshard, 1965) geprigt worden.

3. Alterung des Xylems

Mit der Differenzierung der im Kambium gebildeten Tochterzelle zum
Xylemelement treten in Abhingigkeit von der Zeit im wesentlichen drei
Kategorien von Veridnderungen ein: Der Verlust der Teilungsfidhigkeit und
damit verbunden eine mehr oder weniger rasch verlaufende Nekrobiose, das
Wachstum der Zelle zur endgiiltigen Grofe und der Ausbau der Zellwand
sowie die damit zusammenhidngende Lignifizierung.

Das Kambium sowie weite Zonen des Phloems sind unlignifiziert, das
heiBt, der fur die verholzte Zellwand charakteristische Holzstoff, das Lignin,
fehlt. Es ist bekannt, daB3 Vorldufer des Lignins im Kambium aus dem
Glucose-Stoffwechsel hervorgehen, im jungen Xylem durch enzymatische
Wirkung zum Coniferyl- oder Sinapinalkohol dehydrieren und in situ in der
Zellwand zu Lignin aufgebaut werden. Diesem Vorgang parallel verliuft der
Ausbau der im Kambium angelegten primiren Zellwand durch die An-
lagerung einer michtigen, zellulosereichen, sekundiren Wand und einer das
Lumen begrenzenden Tertidrlamelle. Dieser Zellwandausbau spielt sich
unter dem Regime eines nicht mehr teilungsfiahigen Zellkernes ab, und stellt
ebenfalls ein sekundires Merkmal der Alterung dar, dhnlich wie die Ver-
inderungen der Zelldimensionen von Xylemelementen.

In der Abbildung ist in einer 70jihrigen Stammscheibe die Liangenkurve
der Tracheiden schematisiert eingezeichnet worden. Sie gleicht auffallend
deutlich der von 1. W. Bailey gefundenen Lingenkurve der Fusiform-
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Abbildung 1
Lingenkurve von Tracheiden in Normal- und in Druckholz, schematisiert dargestellt nach
H.E.Dadswell und A. B. Wardrop, 1949
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Initialen im Kambium. Dies berechtigt nachgerade, den Holzzuwachs nicht
nach seinem absoluten Alter, sondern nach dem -Alter des aufbauenden
Kambiums zu werten. Das physiologisch jiingste Holz liegt somit in Nachbar-
schaft der Markrohre, obwohl es wie im Beispiel der Abbildung schon vor
70 Jahren gebildet worden ist, das physiologisch édlteste hingegen liegt dicht
neben dem Kambium. Das Holz widerspiegelt recht eigentlich in seinem
Aufbau die Kambiumtitigkeit und wird damit zum Schlissel fiir deren
Abhingigkeit von inneren und duBeren Einfliissen. Dies kommt besonders
deutlich zum Ausdruck beim Studium von Druckho!z, das vom Koniferen-
kambium unter Einwirkung von besonderen Wuchsstoffgaben gebildet wird.
Die Tracheiden sind in Druckholzzonen namlich deutlich kiirzer als im
Normalholz und deuten auf einen jiingeren physiologischen Zustand des
Kambiums hin. Die Lingenkurve von Druckholz-Tracheiden in der Abbil-
dung, nach Messungen von H. E. Dadswell und A. B. Wardrop (1949)
schematisiert dargestellt, la3t den Schlul3 zu, da3 unter besonderen Umstin-
den 20jdhriges Kambium Zellen aufbauen kann, die eigentlich einem Kam-
biumalter von 10 Jahren entsprechen. Die sekunddren Alterungseffekte des
Bildungsgewebes sind somit modifizierbar, was iibrigens auch in Unter-
schieden der Zellwanddicken wie der Zellingen von Frith- und Spitholz
desselben Jahrringes zum Ausdruck kommt.
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Die dritte und wichtigste Kategorie der Alterungssymptome im Holz:.
der Verlust der Teilungstihigkeit und die damit verbundene Nekrobiose
entspricht in allen Punkten den in der Gerontologie definierten Kriterien
der Alterung. Diese primdren Merkmale kommen nimlich allgemein vor,
sie sind ferner von inneren Faktoren abhingig, progressiv in ihrer Auswir-
kung und fithren schlieBlich zum Absterben der Zelle. Es kommt in ihnen
auch der Grundsatz von der funktionellen Differenzierung zum Ausdruck,
indem sie im Holz in den Festigungs-, Wasserleit- und Speichergeweben ver-
schiedenartig einsetzen. Nachdem im sich differenzierenden jungen Xylem
die Zellen der Leit- und Festigungsgewebe ihre vollen Dimensionen erreicht
haben und komplette Zellwinde besitzen, sterben sie in der Regel rasch ab,
das heiBt, ihre Zellkerne degenerieren und der plasmatische Inhalt zerfillt.
Diese Elemente iiben somit ihre spezifischen Funktionen der Festigung und
der Wasserleitung nur mehr als leere Hiillen oder Kammern aus. Die Alte-
rung vollzieht sich in ihnen sehr rasch, in unseren Waldbdumen nidmlich
schon in den ersten Wochen der Vegetationsperiode. Anders verhilt sich das
parenchymatische Gewebe, dessen Speicherfunktion einen aktiven Stoff-
wechsel bedingt. Hier wird denn auch beobachtet, daB} die Alterungserschei-
nungen wohl im Prinzip denjenigen der zwei anderen Gewebetypen gleichen,
sich aber auf eine lingere Dauer, das heiBt, meist auf mehrere Jahre oder
Jahrzehnte erstrecken. Damit kommt auch die Progressivitit besser zum
Ausdruck, sofern allerdings Methoden existieren, um graduelle Verdnderun-
gen der Speicherzellen wahrnehmen zu kénnen. Im jungen Xylem gleichen
die parenchymatischen Zellen der Markstrahlen oder des Strangparenchyms
den entsprechenden, noch nicht ausdifferenzierten Elementen im Kambium:
es sind in der Regel diinnwandige Zellen mit vollem plasmatischem Inhalt.
Die Form der Zellkerne ist in einem bestimmten MaBe artabhingig, dndert
aber meistens mit der radialen Entfernung vom Kambium. So findet man
zum Beispiel in Pinusarten im Bildungsgewebe groBe, rundliche Zellkerne,
in den kambiumnahen Markstrahlen ovale, in Zellachsenrichtung gestellte,
weiter markwirts aber wieder rundliche Zellkerne, diesmal allerdings klei-
nere als in der aktiven AuBlenzone und meist pyknotische. Bringt man das
Lingen-/Breitenverhiltnis, das heiBt den Schlankheitsgrad (1) der Zellkerne
in Relation zur radialen Entfernung vom Kambium, so kéonnen im Splint
von Koniferen (A. Frey-Wyssling und H. H. Bosshard, 1959) Kur-
ven mit fallender Tendenz gefunden werden, die immer mehr dem Schlank-
heitswert 1 zustreben. Auf die Splintzone von variabler Breite folgt die Kern-
holzzone, in welcher keine Zellkerne nachgewiesen werden koénnen, auch
nicht im Speichergewebe. Die Parenchym-Nekrobiose kommt somit an der
Grenze zwischen Splint- und Kernholz zum AbschluB. Ahnliche Ergebnisse
hat U. H. Hugentobler (1965) in verschiedenen Laubhélzern gefunden.
Es scheint somit, daB Beobachtungen von Verinderungen an Zellkernen
gute Anhaltspunkte iiber diese wichtigen, primdren Merkmale der Alterung
im Splintholz von Waldbaumen ergeben. Dies wird unter anderem bestitigt
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anhand von Messungen der Wanderungsquoten von Zellkernen. In ver-
schiedenen Jahreszeiten hat U. H. Hugentobler (1965) in tangentialen
Schnitten einer Anzahl Laubholzer bald wandstindige, bald zentralstindige
Zellkerne gefunden. Dabei 1Bt sich in bezug auf diese Migration mit zu-
nehmender Entfernung vom Kambium dieselbe Tendenz feststellen, wie in
den Diagrammen der Schlankheitsgrade: Im vitalen Gewebe, zunichst dem
Kambium, kommt die Zellkern-Migration wesentlich hidufiger vor als im
inneren Splint, so dal} sich wiederum eine graduelle Zunahme von Alterungs-
effekten nachweisen liBt. Ein dhnliches Bild gewinnt man schlieBlich in
Messungen der Nukleolen-Durchmesser. In Kambiumnihe sind grofBle
Nukleolen festzustellen, weiter markwarts werden ihre Dimensionen gerin-
ger, sie treten ferner auch weniger hidufig auf bis in die Ubergangszone von
Splint- zu Kernholz. Die Alterung des Xylems setzt nach diesen Beobachtun-
gen direkt nach der Differenzierung seiner Zellen im Randgebiet des Kam-
biums ein. Sie erfaBt die beiden Leit- und Festigungsgewebe sehr rasch, das
parenchymatische Gewebe hingegen nur im Zeitlupentempo der gesamten
Splintholzzone. Es ist damit unverkennbar, daB die Kernholzbildung in
unseren Waldbaumen zu einem eigentlichen Alterungseffekt wird, unabhin-
gig davon, ob das Kernholz hell oder dunkel gefirbt sei. Derartige Unter-
schiede gehen einzig auf die chemische Struktur der Kernholzstoffe zuriick
und gehoren damit zu den sekundiren Alterungseffekten. Die wichtigste
Veridnderung im cytologischen Bereich und damit auch Ausgangspunkt aller
folgenden Entwicklungen ist sicher der Verlust der Teilungsfihigkeit der
Zellkerne nach der Zelldifferenzierung. Er kommt einer wesentlichen Quali-
titsinderung der Zelle gleich. Von diesen Uberlegungen ausgehend, sind die
von der Zeit abhingigen Effekte im Xylem als qualitative Alterung
(H. H. Bosshard, 1965) bezeichnet worden.

4. Zusammenfassung

Von den méglichen Alterungserscheinungen in Waldbiumen werden nur
zeitabhdngige Verdnderungen im Kambium und Xylem herausgegriffen.
Ausgehend von zwei Grundsitzen der allgemeinen Gerontologie, dal3 erstens
namlich die Alterung die mehrzelligen Organismen betrifft und hier auf die
funktionelle Teilung in somatische und in zur Reproduktion befihigte
Zellen zuriickzufiihren ist, und daB3 zweitens nur dann von eigentlicher
Alterung gesprochen werden kann, wenn ihre Merkmale alle Individuen
betreften, endogener Natur und progressiv sind und schlieBlich zum Tod
des Organismus oder der betrachteten Einheit fithren, werden primire und
sekundire Alterungseffekte unterschieden. Primdre Merkmale, die den oben
genannten Voraussetzungen entsprechen, kénnen in der Nekrobiose der
Holzgewebe beobachtet werden, wobei die vorhandenen Unterschiede zwi-
schen Festigungs-, Leit- und Speichergewebe durch die Funktionsaufteilung
bedingt und nur graduell sind. Die Kernholzbildung, welche in der Regel
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in allen Holzarten frither oder spiter einsetzt, wird als Auswirkung der
Baum-Alterung bezeichnet, unabhingig, ob das Kernholz hell oder dunkel
gefiarbt ist. Als Ausgangspunkt dieses Alterungsphinomens mul3 der Verlust
der Teilungsfiahigkeit der Zellkerne im Xylem gelten, was einer Qualitiits-
anderung der Zelle gleichkommt. Aus diesem Grunde werden die primdren
Merkmale der zeitabhidngigen Veranderungen im Xylem als qualitative
Alterung bezeichnet.

Zu den sekundiren Merkmalen gehoren im Xylem Verinderungen der
Zellingen und der Zellwanddicken. Darin widerspiegelt das Holz die Kam-
biumtitigkeit, indem es gleichermaBen eine zeitgetreue Bildfolge davon
gibt. Im Kambium selber sind wiederum Dimensionsinderungen und ferner
eine Verlangsamung des Teilungsrhythmus festzustellen, beides Merkmale,
die eine quantitative Alterung kennzeichnen. Dabei ist allerdings zu be-
achten, daB durch diese Effekte keineswegs die Reproduktionskraft des
Kambiums verlorengeht, so dal3 das Kambium eigentlich als zeitunabhingig
bezeichnet werden muf3. Dahin weisen auch Modifikationen des Bildungs-
gewebes innerhalb seiner ontogenetischen und phylogenetischen Entwick-
lung.

Résume

De tous les phénomeénes de vieillissement possibles dans les arbres forestiers,
seuls les changements dépendants du temps peuvent étre mis en évidence. En se
basant sur deux lois fondamentales de gérontologie générale, 'on peut distinguer
deux types de phénoménes de vieillissement ; d'une part, lées phénomenes primaires,
d’autre part, les phénoménes secondaires. La premiére de ces lois dit que le vieillisse-
ment affecte en premier lieu les organismes multicellulaires et ainsi peut étre
expliquée par la distinction fonctionnelle entre les cellules somatiques et les cellules
de reproduction ; la deuxiéme loi caractérise le vieillissement par les critéres suivants,
a savoir que les phénoménes doivent étre observables chez tous les individus, étre
de nature endogene, progressifs et finalement provoquer la mort de I'organisme ou
de T'unité considérée. Les phénoménes primaires, qui correspondent aux postulats
ci-haut mentionnés, sont observables dans la nécrobiose du tissu ligneux, dans lequel
les différences existant entre les tissus de soutien, de conduction et de réserve
dépendent du partage des fonctions et sont graduelles. La duraminisation, qui
normalement se produit to6t ou tard dans toutes les espéces d’arbres, est décrite
comme étant le résultat du vieillissement de 1'arbre, indépendamment du fait que
le duramen soit clair ou foncé. Le point de départ de ce phénomene de vieillisse-
ment doit étre la perte de la capacité de se diviser des noyaux du xyléme, ce qui
équivaut a une modification qualitative de la cellule. C’est pourquoi les caractéris-
tiques primaires des modifications temporelles du xyléme sont nommées vieillisse-
ment qualitatif.

Les changements de la longueur des cellules du xyleme ou de 1'épaisseur de leurs
parois appartiennent aux caractéristiques secondaires. En cela le bois reflete
l'activité cambiale, parce qu'il donne une suite d’images fide¢les aux séquences
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temporelles de cette activité. D’autre part, on peut démontrer dans le cambium
proprement dit des changements dimensionnels et de plus un ralentissement du
rythme de division ; ces deux phénoménes caractérisent un vieillissement quantitatif.
Ici — toutefois, I'on doit observer que la capacité de reproduction du cambium n’est
en aucune facon perdue a cause de ces phénomenes, de sorte que, effectivement, le
cambium doit étre décrit comme étant indépendant du temps. De plus, I'on peut
observer, dans le cadre de son évolution ontogénétique et phylogénétique, des
modifications du tissu méristématique qui corroborent ces assertions.

Traduction : Jean Poliquin
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