Mangan im braunfleckigen Holz der Buche (Fagus sylvatica L.)
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Zusammenfassung

Braune Flecken wurden in letzter Zeit vermehrt im Holz von Buchen beobachtet. Sie enthalten Mangan, es
wird daher ein ursdchlicher Zusammenhang mit hohen Mangan-Gehalten in der Bodenlosung vermutet.
Durch Rontgenmikroanalyse von Semidinnschnitten im Elektronenmikroskop wurde der Mangan-Gehalt
brauner Flecken auf zelluldrer und subzelluldrer Ebene untersucht. Zell-Proliferationen, die oft groBe Area-
le der braunen Flecken einnehmen, zeigten nur geringe Mangan-Konzentationen von 6,4 mM. Braun ge-
farbte Fasern enthielten ebenfalls nur wenig Mangan: in den braunen Lumina 12 mM, in Sekundidrwénden
2,3 mM. Deutlich hohere Mangan-Gehalte von maximal 344 mM zeigten die Thyllenwande verthyllter Ge-
fiBe. In etwa 5 % der braunen Flecken gibt es einen oder mehrere kleinere Teilbereiche mit auffallend
schwarzbrauner Farbung. Die Lumina dieser Zellen enthielten extrem hohe Mn-Mengen von bis zu 17.000
mM. Im normal erscheinenden hellen Holz wurden teilweise hohere Mn-Konzentrationen gemessen als in
groflen Bereichen der braunen Flecken. Wahrscheinlich sind nur die schwarz-braunen Teilbereiche durch
Bildung von MnO, dunkel gefirbt. Die Braunfirbung im groften Teil der Flecken wird vermutlich durch
Polyphenole verursacht, die dann Mangan durch Kationenaustausch binden konnen. Die Kationen-
austauschkapazitit wurde durch Nickel-Adsorption in Semidiinnschnitten bestimmt. Die hchsten Nickel-
Adsorptionen von etwa 2.300 mM erfolgten in Zellen, die auch die hochsten Managan-Gehalte aufwiesen
(MnO,-Zellen). Durch Saure-Behandlung und Nickel-Adsorption konnte Mangan von den schwarz-braunen
Teilbereichen nicht desorbiert werden. Von den braunen Fasern wurde Mangan vollstindig desorbiert, die

Braunférbung blieb aber erhalten.

Schliisselworter:  Buche, Fagus sylvatica, braune Flecken, EDX, Elektronenmikroskop, Mangan, Xylem,
Rontgenmikroanalyse

Manganese in brown-spotted wood of beech (Fagus sylvatica L.)

Summary

Brown spots have been increasingly observed lately in the wood of beech trees. These spots contain manga-
nese, consequently it is assumed that high manganese concentrations in the soil solution are responsible for
their formation. Semi-thin sections were analyzed by X-ray microanalysis (EDX) in the electron micro-
scope. The manganese content of brown spots and adjacent xylem was determined on a cellular and subcel-
lular level. Proliferated cells which are often the most abundant cells in brown spots, contained only
6,4 mM manganese. Brown coloured fibers contained 12 mM manganese in the brown lumina and 2,3 mM
in secondary walls. In the walls of tyloses, Mn concentrations of maximal 344 mM were determined. For
about 5 % of the brown spots, one or several smaller areas with striking black-brown colour were observed.
The Iumina of these cells contained extremely high Mn concentrations of up to 17.000 mM. Beech xylem
with normal bright colour and normal anatomy contained sometimes higher Mn concentrations than large
areas of the brown spots. Only the black-brown parts of the brown spots seem to be coloured actually by the
presence of manganese, probably by MnO,. Brown colouration of the main areas of the brown spots is

probably caused by the presence of polyphenols which can adsorb Mn through cation exchange. Cation ex-
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change capacity was determined through adsorption of nickel in semi-thin sections. The highest nickel ad-

sorption of about 2.300 mM was found in cells which contained the highest Mn concentrations (MnO,

cells). Treatments with acid and nickel could not desorb manganese from the black-brown MnO, cells.

Manganese was completely desorbed from the brown fibers, however the brown colour remained.

Keywords:
xylem, X-ray microanalysis

Einleitung

Braune Flecken, die seit einigen Jahren vermehrt
im Buchenholz von Standorten in Rheinland-Pfalz
und im Saarland auffallen, fithren zu betrichtlichen
finanziellen EinbuBlen bei der Holzvermarktung.
Die Flecken finden sich nur in Buchen auf boden-
sauren Standorten mit hoher Mn-Konzentration in
der Bodenlosung, zudem sind die Mangangehalte in
den braunen Flecken stark erhoht (KUBINIOK und
GERBER, 2005). Daher wurde Mangan als Ursache
fir die Entstehung der braunen Flecken angesehen
(KUBINIOK und GERBER, 2005). Zweifel sind je-
doch angebracht, da kein Zusammenhang besteht
zwischen der Anzahl der braunen Flecken und den
Mangangehalten im Buchenholz
(KUBINIOK und GERBER, 2005). POLLE et al. (2005)
konnten durch fluoreszenzmikroskopische Untersu-

ibrigen

chungen Polyphenole in den braunen Flecken nach-
weisen. Polyphenole koénnen unter dem Einfluss
unterschiedlicher Stressbedingungen wie Trocken-
heit, Nédhrstoff-Mangel, Ozon u.a. gebildet werden
(BUSSOTTI et al., 1998). Sie besitzen zudem starke
Bindungskrifte gegeniiber polyvalenten Kationen
(HIDER et al., 2001; NORTHUP et al., 1998). So
konnten neben Mangan auch noch andere Stress-
faktoren fur die Entstehung der braunen Flecken
verantwortlich sein. Es schien daher angebracht,
detaillierte Element-Analysen in braunen Flecken
und im benachbarten Xylem durchzufithren sowie
die Moglichkeit einer Mangan-Auswaschung und
einer Kationen-Adsorption an Strukturen im Be-
reich brauner Flecken auf zelluldrer Ebene zu unter-

suchen.

Material und Methoden
Die Untersuchungen erfolgten an einer Buche die
im Forstamt Kaiserslautern am 03.02.2005 einge-
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schlagen wurde. Proben wurden vom Stammfuf}
und von einem Ast aus 11 m H6éhe gewonnen und
in ca. 5 mm dicke Scheiben zersdgt. Mit Stechbeitel
und Single-Edge-Klingen wurden ca. 2 x 3 mm gro-
Be Stiicke mit braunen Flecken aus den Scheiben
herauspripariert, in Alunetz-Korbchen iiberfiihrt, in
Propan-Isopentan bei minus 196°C schockgefroren
(FrITZ, 1989), bei minus 48°C Stellflichentempera-
tur gefriergetrocknet und bis zur Weiterverarbei-
tung tiber Silicagel autbewahrt. Die Proben wurden
unter Ausschluss wissriger Medien in Styrol-
Methacrylat eingebettet. Dadurch wurde eine Ver-
lagerung oder Auswaschung 16slicher Elemente aus
dem Gewebe verhindert (FRITZ, 1989). Mit dem
Ultramikrotom und trockenem Glasmesser wurden
1 um dicke Schnitte fiir die Lichtmikroskopie und
0,5 um dicke Schnitte fiir die Rontgenmikroanalyse
(EDX) im Elektronenmikroskop (EDAX + Philips
EM420) angefertigt. Die Féarbung der Schnitte fiir
die Lichtmikroskopie erfolgte mit Toluidinblau.
Schnitte fiir die Rontgenmikroanalyse wurden auf
Cu-Netzchen aufgeklebt (FRITZ, 1991) und zur Ver-
besserung der Leitfiahigkeit mit Kohlenstoff be-
dampft. Der Durchmesser des Elektronenstrahls
wurde an die zu analysierende Struktur angepasst:
fein fokussiert auf dinne Zellwidnde wie Thyllen
und flachig aufgeweitet fiir die Elementanalyse ei-
ner Gruppe von mehreren Zellen (Flichenmes-
sungen). Die Ergebnisse werden als millimolare
Konzentrationen im analysierten Gewebevolumen
(mmol/dm®) dargestellt.

Gewebeproben fiir die Versuche zur Mangan-
Auswaschung und Nickel-Adsorption wurden mit
Alkohol-FEisessig (70 % Ethanol mit 5 % Eisessig)
fixiert, in Aceton entwéissert (JENTSCHKE, 1994)
und in Styrol-Methacrylat eingebettet.



Ergebnisse
Die Abb. 1 (Abb. 1 bis 7 und Abb. 9 befinden sich
auf den Farbbildseiten) zeigt die Verteilung der
braunen Flecken im Stammfufl (A) und im Ast in
11 m Hoéhe (B). Im Stammfuf3 finden sich die Fle-
cken nur in der dulleren Hélfte der Querschnittsfl-
che. Im Ast sind die Flecken gleichméBig iiber die
gesamte Querschnittsfliche verteilt.
Nach dem Trocknen und Schleifen der Stamm-
scheiben wurden alle Flecken mit der Stereolupe
untersucht. Es zeigte sich, dass die Flecken auf3er-
ordentlich variabel sind in Bezug auf den Anteil der
einzelnen Gewebebestandteile und deren Anord-
nung in einem braunen Fleck. Typisch sind folgen-
de Gewebe:
a) GefidBle mit braunen Thyllen
b) Fasern mit braunem Lumen
c) Teilweise unfangreiche Zellproliferationen, de-
ren Farbung meist etwas heller und mehr rétlich-
braun erscheint.
d) Kleinere schwarzbraune Teilbereiche, die nur in
relativ wenigen Flecken zu finden sind.
Die verthyllten Gefdle und die braunlumigen Fa-
sern sind in allen Flecken vorhanden. Die Zellproli-
ferationen finden sich in den meisten Flecken und
nehmen flichenmiBig oft den weitaus gréBiten An-
teil eines braunen Flecks ein. Die schwarzbraunen
Teilbereiche sind mit der Lupe in schitzungsweise
5 % der braunen Flecken zu finden, jedoch beste-
hen die schwarzbraunen Bereiche manchmal nur
aus wenigen Zellen, die dann mit der Lupe nicht
erkennbar sind. In Abb. 2 sind typische Beispiele
dargestellt.
Fleck (A) besteht nur aus verthyllten Geféflen und
braunlumigen Holzfasern mit ansonsten normaler
Anatomie. Fleck (B) zeigt alle typischen Bestand-
teile eines braunen Flecks: braune Holzfasern (bF),
die sehr hdufig in groBeren Arealen im Spétholz
eines Jahrringes auftreten und zusammen mit braun
gefirbten Zellen des néchstjiingeren Jahrringes den
Fleck bilden. Es gibt aulerdem einen groflen Be-
reich von proliferierten Zellen (P) und 2 kleinere
schwarzbraune Bereiche (Pfeile). Xylemstrahlen
verlieren sich meist im Bereich der Zellproliferatio-

nen, sind dann aber im jlingeren Xylem oft in sehr
stark verbreiteter Gestalt wieder erkennbar (S).
Braun verthyllte Geféfle (Th) finden sich auch im
Bereich der braunen Fasern (bF), ebenso braune
Fasern im Bereich der verthyllten Gefifle (Th).
Weitere Details zeigt der Semi-Dinnschnitt in
Abb. 3.

Verthyllte Geféfle haben oft einen kleineren Durch-
messer, ein Hinweis auf eine frithzeitige Schédi-
gung. Neben typischen Thyllen (Pfeile) sind oft
auch kompakte Ablagerungen in den GefidBlen zu
finden (K). Das braune Lumen der Holzfasern er-
scheint im lichtmikroskpischen Schnitt intensiv
dunkelblau.

Mangan-Gehalt

Thyllen

In Thyllen wurden im Mittel 45,4 mM (Abb. 4,
Tab. 1) und 113 mM (Abb. 5, Tab. 2) Mangan ge-
messen. Die Schwankungsbreite der Messwerte war
in beiden Flecken erheblich, 9-258 mM Mn (Abb.
4, Tab. 1) bzw. 36,6-344 mM Mn (Abb. 5, Tab. 2).

Holzfasern

Holzfasern mit braunem Lumen, die in braunen

Flecken immer vorkommen, enthalten im Lumen
11,9 mM, in den Sekundidrwénden 2,3 mM Mangan
(Abb. 6, Tab. 3). Flichenmessungen iiber mehrere
Fasern, d.h. gleichzeitig iiber Wiande und Lumina,
ergaben im Bereich der braunen Flecken 8,8 mM
(Abb. 4, Tab. 1) und 5,9 mM Mangan (Abb. 5, Tab.
2).

Holzfasern mit hellem Lumen im Xylem auf3erhalb
der braunen Flecken enthielten im Lumen kaum
messbare Mangankonzentrationen von 1,1 mM und
in den Sekunddrwinden 2,8 mM (Abb. 6, Tab. 3)
und 2,5 mM bzw. 2,9 mM (nicht abgebildet). Fli-
chenmessungen ergaben Werte von 1,9 mM, 2,1
mM und 2,3 mM Mangan (Abb. 4, Tab. 1) sowie
3,2 mM und 4,2 mM Mangan (Abb. 5, Tab. 2).

Die Mangankonzentrationen in den Primdrwénden
der Fasern lagen deutlich hoher: 25 mM (Abb. 5,
Tab. 2) und 10,5 mM bzw. 12,3 mM (nicht abgebil-
det).
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Mn [mmol dm-3]
MW (min.-max.).
(1) Thyllen 45,4 (9-258)
(1) GefidBe, Sek.wand 9,4 (3,7-23,5)
(2) Strahl, Lumen 108 (70-169)
(2) Strahl, Wand 9,4 (3,7-23,5)
(3) Fasern+f.4.Z., Fl. 8,8
(4) Strahl, F1. 7,4
(5) Strahl, F1. 6,3
(6) Holzfasern, FI. 1,9
(7) Holzfasern, F1. 2,1
(8) Holzfasern, FI. 2,3
(9) Strahl, Lumen 37,3 (28,4-59,0)

Proliferation

Im Lumen der proliferierten Zellen war Mangan oft
nicht nachweisbar, der Mittelwert betrug 1,8 mM
(Abb. 6, Tab. 3). Messungen in der ganzen Wand
(Sekundér- + Primdrwand) proliferierter Zellen er-
gaben 3,7 mM Mangan (Abb. 6, Tab. 3), in der Pri-
méirwand allein wurden 27,2 mM Mangan gemes-
sen (Abb. 5, Tab. 2). Flichenmessungen {iiber je-
weils mehrere proliferierte Zellen incl. Lumen, Pri-
mir- und Sekundirwand ergaben Mangankonzent-
rationen von 6,4 mM (Abb. 5, Tab. 2).

Gefilie

Sekundiarwinde von verthyllten Gefidlen im Be-
reich eines braunen Flecks enthielten 9,4 mM Man-
gan (Abb. 4, Tab. 1).

Im hellen Xylem auBerhalb brauner Flecken wur-

den in den Sekundarwinden von Gefdllen geringere
Mangankonzentrationen gefunden: 5,4 mM (Abb.

Mn [mmol dm-3]
MW (min.-max.).

(1) Thyllen 112,9 (36,6-344,4)
(2) Proliferation, FI. 6,4

(2) Proliferation, PW. 27,2 (12,7-65,8)
(3) Fasern, F1. 3,2

(3) Fasern, PW. 25,0 (10,5-67,2)

(3) Gefille, PW. 28,0 (15,1-50,4)
(4) Fasern, Fl. 5,9

5) Fasern, F1. 4,2
(5)
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Tab. 1: Mangan-Konzentrationen der in Abb. 4 dar-
gestellten Messregionen. Die Zahlen (1) bis (9)
beziehen sich auf die entsprechenden Zahlen
in Abb. 4. Wegen schwacher Mn-Signale in
den Regionen (3) bis (8) wurden nur die Sum-
menspektren ausgewertet, daher keine Anga-
be der Min.-Max.-Werte. f.4.Z. = faserihnli-
che Zellen; Fl. = Flichenmessungen; MW =
Mittelwerte

Tab. 1: Manganese concentrations of the measured re-
gions as shown in Fig. 4. Numbers (1) to (9) re-
fer to the corresponding numbers in Fig. 4. Due
to weak Mn signals in regions (3) to (8) only
summed-up spectra were calculated, therefore
minimum and maximum results could not be
given. f.4.Z. = fiber-like cells; Fl. = large area
measurements; MW = mean values

6, Tab. 3) sowie 3,3 mM und 4,8 mM Mangan (2
unterschiedliche Messregionen, nicht abgebildet).
In Primdrwidnden von Gefiflen wurden 28,0 mM
Mangan gemessen (Abb. 5, Tab. 2).

Schwarzbraune Teilbereiche brauner Flecken

Im Lupenbild sind in manchen braunen Flecken
auffallend dunkle schwarzbraune Bereiche erkenn-
bar, die in unterschiedlicher Grofle einzeln oder zu
mehreren in einem braunen Fleck auftreten kdnnen.
Im Semidiinnschnitt farben sie sich ebenfalls auf-
fallend dunkel blau (Abb. 6). Die Zellen sind rund-
lich bis langlich mit maBig verdickten Wénden und
einem hoch kontrastierten Lumen (Abb. 7). EDX-
Messungen extrem hohe
Konzentrationen im Lumen (Abb. 6, Tab. 3). Der

groBere der 3 schwarzbraunen Teilbereiche (Abb.

ergaben Mangan-

6, Tab. 3) umfasst 3 unterschiedliche Zelltypen mit
hohen Mangan-Mengen im Lumen: Parenchymzel-

Tab. 2: Mangan-Konzentrationen der in Abb. 5 dar-
gestellten Messregionen. Die Zahlen (1) bis (5)
beziehen sich auf die entsprechenden Zahlen
in Abb. 5. Wegen schwacher Mn-Signale bei
den Flichenmessungen wurden nur die Sum-
menspektren ausgewertet, daher keine Anga-
be der min.-max.-Werte. Fl. = Flichenmes-
sungen; PW. = Priméirwand

Tab. 2: Manganese concentrations of the measured re-
gions as shown in Fig. 5. Numbers (1) to (5) re-
fer to the corresponding numbers in Fig. 5. Due
to weak Mn signals in large area measurements
only summed-up spectra were calculated, there-
fore minimum and maximum results could not be
given. Fl. = large area measurements; PW. =
primary wall
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Abb. 2: Lupenaufnahmen der trockenen und geschliffenen Stammscheiben. A: brauner Fleck im Stammfuf}
aus einem 21 Jahre alten Jahrring. Es sind nur verthyllte Gefifie und Fasern mit braunem Lumen vor-
handen, ansonsten ist die Anatomie unverindert im Vergleich zum normalen Holz. B: brauner Fleck
im Ast in 11 m Hohe aus einem 11 Jahre alten Jahrring. Th = verthyllte Gefifie; bF = Fasern mit brau-
nem Lumen; P = proliferierte Zellen; Pfeile = schwarzbraune Teilbereiche mit MnQO,-Zellen; S = stark
verbreiterter Strahl.
Stereo microscopical pictures of brown spots from the dry and polished stem slices. A: brown spot in the stem
base, 21 years old tree ring. Only vessels with tyloses and fibers with brown lumina are visible. Apart from
this, the anatomy is the same as compared to normal xylem. B: brown spot in the branch from 11 m height, 11
years old tree ring. Th = vessels with tyloses; bF = fibers with brown lumina; P = proliferated cells; arrows =
black-brown parts of the brown spot with MnO, cells; S = greatly broadened ray.




Abb. 4:

Fig. 4:
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3 g | Abb. 3: Links: Teile eines braunen Flecks, rechts: nor-
,;.I-.*' 54 males Xylem (Detail aus dem Schnitt Abb. 4).
Gefifle im braunen Fleck haben meist kleinere
Durchmesser, enthalten Thyllen (=Pfeile) oder
kompakte Einlagerungen (=K), Fasern im
braunen Fleck mit braun gefirbten Einlage-
rungen im Lumen (dunkelblau nach Firbung
, mit Toluidinblau)

Fig. 3: Left side: part of a brown spot, right side: normal
' xylem (detail from the section Fig. 4). Vessels in
brown spots often have smaller diameters and
contain tyloses (=arrows) or compact deposits
(=K), fibers in brown spots with brown deposits
in the lumina (stained dark blue with Toluidine
blue).

P o L T A

Buche Rheinland-Pfalz, Ast aus 11 m Héhe. Brauner Fleck in einem ca. 5 Jahre alten Jahrring. A:
Blockoberfliiche nach Methacrylat-Einbettung. Messregionen: (1) = Thyllenwéinde, Gefil3-

Sekundirwinde; (2) + (9)= Lumen von Strahlzellen; (3)-(8) = Flichenmessungen iiber mehrere Zellen;
(4) + (5) = Strahlzellen, (3) = Fasern und faserihnliche Zellen; (6)-(8) = Holzfasern. Mittelwerte der
Mangankonzentrationen [mmol dm™] in pink. B: Schnitt von Block A, Fiirbung mit Toluidinblau

Beech Rhineland-Palatinate, branch from 11 m height. Brown spot in a 5 years old tree ring.
A: surface of the block after embedding in methacrylate. Measured regions: (1) = walls of tyloses, secondary
walls of vessels; (2) + (9) = lumen of ray cells; (3)-(8) = large area measurements over several cells; (4) + (5)
= ray cells, (3) = fibers and fiber-like cells (6)-(8) = xylem fibers. Mean values of manganese concentrations
[mmol dm™] in pink colour. B: Section taken from block A, stained with Toluidine blue




{3 Fasarn:
F1. 3.2
PW. 25
Gellilo:
PW. 28

—==(1)}=Thyllen
113

(5) F1. 4.2

0.5 mm

Abb. 5: Buche Rheinland-Pfalz, Ast aus 11 m Héhe. Brauner Fleck in einem 33-40 Jahre alten Jahrring.

Fig. §:

A: Blockoberfliiche nach Methacrylat-Einbettung. Messregionen: (1 = Pfeile) = Thyllenwiinde; (2) =
Proliferation; (3) = Fasern und Gefifle; (4) = Fasern mit braunem Lumen; (5) = helle Fasern. Fl. = Fli-
chenmessungen iiber mehrere Zellen; PW. = Priméirwand. Mittelwerte der Mangankonzentrationen
[mmol dm™] in pink. B: Schnitt von Block A, Fiirbung mit Toluidinblau.

Beech Rhineland-Palatinate, branch from 11 m height. Brown spot in a 33-40 years old tree ring.
A: surface of the block after embedding in methacrylate. Measured regions: (1 = arrows) = walls of tyloses;
(2) = proliferated cells; (3) = fibers and vessels; (4) = xylem fibers with brown lumina; (5) = normal xylem
fibers with light lumina. Fl. = large area measurements over several cells; PW. = primary wall. Mean values
of manganese concentrations [mmol dm™] in pink colour. B: Section taken from block A, stained with Tolu-
idine blue

@ C::) 0.5 mm

Abb. 6: Buche Rheinland-Pfalz, Stammfuff. Brauner Fleck in einem 25-27 Jahre alten Jahrring.

Fig. 6:

A: Blockoberfliche nach Methacrylat-Einbettung. Messregionen: (1) = schwarzbrauner Teilbereich mit
vielen MnO,-Zellen; (2) = Periderm; (3) = Proliferation mit MnQO,-Zellen; (4)+(5) = MnQO,-Zellen in
kleinen schwarzbraunen Teilbereichen; (6) =Proliferation; (7) = Parenchym und Gefifle; (8) = Fasern
mit braunem Lumen; (9) = helle Fasern. B: Schnitt von Block A, Fiarbung mit Toluidinblau.

Beech Rhineland-Palatinate, base of the trunk. Brown spot in a 25-27 years old tree ring.
A: surface of the block after embedding in methacrylate. Measured regions: (1) = black-brown part of the
brown spot with many MnO, cells; (2) = periderm; (3) = proliferated cells with MnO, deposits; (4)+(5) =
MnO, cells in small black-brown parts of the brown spot; (6) = proliferated cells; (7) = parenchyma and ves-
sels; (8) = xylem fibers with brown lumina; (9) = normal xylem fibers with light lumina.
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Abb. 7:

Fig. 7:

Abb. 9:

Fig. 9:
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Schwarzbrauner Teilbereich (1) aus Abb. 6, elektronenmikroskopische Abbildung eines 0,5 pm dicken
Schnittes. Die MnQO,-Zellen sind sehr stark kontrastiert. (1) = sehr dunkle Bereiche mit extrem hohen
Mn-Konzentrationen; (2) = hellerer Bereich des Lumens, offenbar Rest-Vacuole nach Einlagerung von
MnO,; in den grofiten Teil der ehemaligen Vacuole; (3) = Zellwand von MnQO,-Zellen; (4) = Vacuole
einer mittel-kontrastierten Parenchymzelle; (5) Zellwand der mittel-kontrastierten Parenchymzelle
Black-brown part of the brown spot of Fig. 6, electron microscopical picture of 0.5 um thick section. MnO,
cells are very high contrasted. (1) = very dark areas with extremely high Mn concentrations; (2) = lighter part
of the lumen, obvious remaining vacuole after most of the former vacuole was filled with MnO, deposits; (3)
= wall of MnO, cells; (4) = vacuole of a medium-contrasted parenchyma cell; (5) wall of the medium-
contrasted parenchyma cell.

: L Ly N - a0 B -E -
0 o o e e VT e T
Buche Rheinland-Pfalz. Fixierung mit Alkohol-Eisessig. A: Blockoberfliche nach Methacrylat-
Einbettung. Messregionen: (1) = schwarzbrauner Teilbereich mit vielen MnQ,-Zellen; (2) = sehr dunk-
ler Teilbereich mit einzelnen MnQO,-Zellen; (3) = Thyllen; (4) = Fasern mit braunem Lumen; (5) = helle
Fasern. B: Schnitt von Block A, Firbung mit Toluidinblau
Beech Rhineland-Palatinate. Fixation with alkohol-acetic acid. A: surface of the block after embedding in
methacrylate. Measured regions: (1) = black-brown part of the brown spot with many MnO, cells; (2) = very
dark part with single MnO, cells; (3) = tyloses; (4) = xylem fibers with brown lumina; (5) = normal xylem
fibers with light lumina. B: Section taken from block A, stained with Toluidine blue



Tab. 3: Mangan-Konzentrationen der in Abb. 6 darge-
stellten Messregionen. Die Zahlen (1) bis (9)
beziehen sich auf die entsprechenden Zahlen in
Abb. 6. Wegen schwacher Mn-Signale im Lu-
men heller Fasern (9) wurde nur das Summen-
spektrum ausgewertet, daher keine Angabe
der min.-max.-Werte. Lu. = Lumen

Tab. 3: Manganese concentrations of the measured re-
gions as shown in Fig. 6. Numbers (1) to (9) refer
to the corresponding numbers in Fig. 6. Due to
weak Mn signals in the lumina of light fibers (9)
only the summed-up spectrum was calculated,
therefore minimum and maximum results could
not be given. Lu. = lumina.

len (MnO,-Zellen) im Zentrum mit 3.824 mM
Mangan. Sie sind vollstindig von Peridermzellen
umgeben, deren Lumen 4.023 mM Mangan enthilt.
An das Periderm schliefit sich nach auflen eine

Schicht von Parenchymzellen an, die sich von der

groBen Menge der proliferierten Zellen nur durch
die intensive Blaufirbung im lichtmikrospkopi-
schen Schnitt unterscheidet (Abb. 6B). Sie enthal-
ten 2.966 mM Mangan im Lumen (Abb. 6, Tab. 3).
Im Lumen der Zellen in den kleinen schwarzbrau-
nen Teilbereichen wurden im Mittel {iber 8.100
mM Mangan gemessen, mit Maximalwerten von
bis zu 17.347 mM (Abb. 6, Tab. 3). Vermutlich
liegt das Mangan in den schwarzbraunen Teilberei-
chen in einer mineralischen Form vor, wahrschein-
lich als Mangan-dioxid (Braunstein).

Die Zellwinde in den schwarzbraunen Teilberei-
chen enthalten vergleichsweise geringe Mangan-
Konzentrationen: 64,9 mM im Zentrum des grof3e-
ren schwarzbraunen Bereichs (Abb. 7, Tab. 4) und
20,3 mM im Periderm (Abb. 6, Tab. 3).

Die Zellen mit den extrem hohen Mangangehalten
sind nicht immer vollstindig mit kontrastreichem
Material ausgefiillt, oft ist ein Teil des Lumens viel
schwicher kontrastiert. Diese Bereiche enthalten
sehr viel geringere Mangan-Konzentrationen von
151 mM (Abb. 7, Tab. 4). Andere Parenchymzellen
sind insgesamt schwicher kontrastiert, sie enthalten
mit 14,6 mM nur wenig Mangan (Abb. 7, Tab. 4).

Strahlzellen

Messungen im Lumen von Strahlzellen ergaben
Mangan-Werte von 108 mM und 37,3 mM. Winde
von Strahlzellen enthielten 9,4 mM Mangan (Abb.

Mn [mmol dm-3]
MW (min.-max.)

(1) MnO2-Zellen, Lumen
(2) Periderm, Lumen

(2) Periderm, Wand

(3) MnO2-Zellen, Lu.
(4) MnO2-Zellen, Lu.
(5) MnO2-Zellen, Lu.
(6) Proliferation, Lumen
(6) Proliferation, Wand
(7) Parenchym, Lumen
(7) Gefidlle, Sek.wand
(8) braune Fasern, Lu.
(8) br. Fasern, Sek.wand
(9) helle Fasern, Lumen

(9) helle Fas., Sek.wand

3824 (369-13422)
4023 (1098-11720)
20,3 (8,8-39,2)
2966 (283-6782)
8178 (1302-17347)
8136 (7297-9767)
1,8 (0-11,5)
3,7 (2,2-6,0)
30,6 (20,0-46,7)
54 (2,9-11,5)
11,9 (9,2-17.6)
2,3(2,0-3,2)
1,1
2.8(2,5-3,5

4, Tab. 1). In Fldchenmessungen iiber mehrere
Strahlzellen (Lumen + Wand) lagen die Mangan-
Konzentrationen bei 7,4 und 6,3 mM (Abb. 4,
Tab. 1).

In einem anderen braunen Fleck (nicht abgebildet)
wurden im Lumen von Strahlzellen in unterschied-
lichen Entfernungen vom braunen Fleck 13,2 (0-
33,5), 7,7 (0-28,4) und 16,7 (0-38,6) mM Mangan
gemessen, wobei der Bereich mit den hochsten
Mangan-Werten am weitesten vom braunen Fleck
entfernt lag. Die entsprechenden Mangan-Gehalte
in den Zellwdnden waren 6,5 (3,8-9,1), 6,1 (2,4-
11,0) und 7,6 (3,3-23,9) mM.

Calcium-Gehalt

In den schwarzbraunen Teilbereichen wurden im-
mer auch extrem hohe Calcium-Konzentrationen
gemessen. Aber auch in den tibrigen Bereichen trat
Mangan fast immer zusammen mit Calcium auf.
Dabei waren die Calcium-Konzentrationen in der
Regel 4-6-mal hoher als die Mangan-Konzentra-
tionen, fast immer mit einer engen positiven Ca-
Mn-Korrelation. Jedoch gab es in schwarzbraunen
Bereichen mit den extrem hohen Mn- und Ca-
Gehalten entweder gar keine oder nur eine

schwach negative Ca-Mn-Korrelation. Beispiele
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Tab. 4: Mangan-Konzentrationen der in Abb. 7 dargestellten Messregionen. Die Zahlen (1) bis (5) beziehen
sich auf die entsprechenden Zahlen in Abb. 7. MW = Mittelwert
Tab. 4: Manganese concentrations of the measured regions as shown in Fig. 7. Numbers (1) to (5) refer to the corre-

sponding numbers in Fig. 7. MW = mean value

Mn [mmol dm-3]
MW (min.-max.)

(1) MnO2-Zellen

(2) MnO2-Z.: Rest-Vac.
(3) MnO2-Z.: Wand

(4) Parenchym, Vac.
(5) Parenchym, Wand

3824 (369-13422)
151 (104-220)
64,9 (14,2-140,7)
14,6 (9,9-23,7)
11,5 (10,0-13,2)

zeigt Abb. 8.

Braunfirbung der Flecken durch Mangan?

Die dunkle Farbung der schwarzbraunen Teilberei-
che, die in einigen braunen Flecken zu finden sind,
ist sicher auf den hohen Mangangehalt zuriickzu-
fuihren; vermutlich liegt Mangan hier als MnO,
(Braunstein) vor. Alle anderen Gewebebereiche, die
in den braunen Flecken gemessen wurden, enthal-
ten sehr viel geringere Mangan-Konzentrationen.
Thyllen sind nichst den schwarzbraunen Zellen die
am hochsten mit Mangan belasteten Strukturen,
jedoch wurden hier nur maximal 344 mM Mangan
gemessen (Tab. 2). Oft enthalten Thyllen sehr viel
weniger Mangan, minimal 9 mM (Tab. 1). Anderer-

seits erscheinen Thyllen im Lupenbild in allen

Brauner Fleck, Thyllen, Korrelation Ca-Mn

[ 08951

275+
2504
2254
2004
1754
1504

1254

Mn [mM/dm®]

100+

754

50+

25+

100 200 300 400 500 600 700 800 900 1000
Ca [mM/dm?]

braunen Flecken immer relativ dunkel. Es ist anzu-
nehmen, dass Thyllen durch die Einlagerung von
Polyphenolen braun gefiarbt werden. Holzfasern mit
braunem Lumen bilden immer einen betrichtlichen
flichenmifBigen Anteil an einem braunen Fleck,
ihre Braunfiarbung ist sowohl im Lumen als auch in
den Sekundirwidnden mindestens ebenso intensiv
wie die der Thyllen. Sie enthalten jedoch nur gerin-
ge Mangan-Konzentrationen: im Lumen wurden
maximal 17,6 mM Mangan gemessen (Tab. 3). Die
Sekunddrwénde braunlumiger Fasern enthalten ma-
ximal 3,2 mM Mangan, dagegen enthalten Sekun-
ddrwinde von hellen Fasern auflerhalb des braunen
Flecks sogar etwas mehr Mangan, maximal 3,5 mM
(Tab. 3). Andererseits wurde in Strahlzellen, die in
der Regel sehr hell erscheinen (Abb. 4, 5, ), wieder

Brauner Fleck, schwarzbr. Bereich, Lumen, Korrelation Ca-Mn

90001 [ r[0.0005277
8000 M
7000+
6000+ .
L] . 'Y hd
5000- o %

40004
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30004 .o .

2000 M

10004

2000 4000 6000 8000 10000 12000 14000 16000
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Abb. 8: Korrelationen Ca-Mn in braunen Flecken. Linke Grafik: Winde von Thyllen. Rechte Grafik: Lumina
von hoch kontrastierten Zellen im schwarzbraunen Teilbereich eines braunen Flecks.
Fig. 8: Correlations Ca-Mn in brown spots. Left graph: walls of tyloses. Right graph: lumina of high contrasted cells

in a black-brown part of a brown spot
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deutlich mehr Mangan gemessen als in den braun-
lumigen Holzfasern: maximal 59 mM und 169 mM
in den Lumina einzelner Zellen und in Flichenmes-
sungen 6,3 bzw. 7,4 mM Mangan (Abb. 4, Tab. 1)
gegeniiber 5,9 mM (Abb. 5, Tab. 2) bzw. 8,8 mM
Mangan in Bereichen brauner Holzfasern (Abb. 4 ,
Tab. 1).

Mit Ausnahme der schwarzbraunen Bereiche ist
also die Braunfarbung der Flecken im Buchenholz
sehr wahrscheinlich auf die Anreicherung von Po-
lyphenolen und Tanninen an diesen Stellen zurtick-
zufithren. Es ist bekannt, dass diese Substanzen
mehr oder weniger starke Komplexe mit polyvalen-
ten Kationen bilden kdnnen (NORTHUP et al., 1998;
VAZQUEZ et al., 2002). Mangan ist im Xylem leicht
beweglich, es findet sich in erhohten Mengen im
Xylem von Buchen auf Manganbelasteten Boden.
Eine Anreicherung durch Adsorption an Polyphe-
nole und/oder Tannine ist daher denkbar.

Diese Hypothese wurde experimentell gepriift: Es
wurde versucht, Mangan aus den braunen Flecken
durch Fixierung der Holzproben mit Alkohol-
Eisessig auszuwaschen. Weiterhin wurde gepriift,
ob Nickel an den gleichen Strukturen adsorbiert
wird, an denen auch Mangan akkumuliert.

Tab. 5 zeigt die Ergebnisse. Die hoch kontrastierten
Zellen in den schwarzbraunen Bereichen (1) und
(2) (Abb. 9, Tab. 5) enthalten extrem hohe Mangan-
Konzentrationen, der Mittelwert betrdgt 10.183
mM. Viele dieser Zellen sind jedoch nicht vollstén-

dig mit hoch kontrastiertem Material ausgefiillt,
sondern enthalten zusétzlich noch einen weniger
stark kontrastierten Bereich, dhnlich Abb. 7 (Nr.
2, ). In diesen helleren Bereichen ist der Mangan-
Gehalt gering, im Mittel 41,1 mM. Andererseits
erfolgt hier eine starke Nickel-Adsorption mit mitt-
leren Konzentrationen von 1.583 mM und mit Ma-
ximalwerten bis zu 2.248 mM. Auch Thyllen adsor-
bieren sehr viel Nickel, im Mittel 799 mM,
maximal 2.340 mM. MaiBige Nickel-Adsorption
erfolgt im Lumen und in der Sekunddrwand der
braunen Fasern (Abb. 9, Tab. 5, Nr. 4), es werden
im Mittel 101 mM im Lumen und 40,1 mM in der
Sekundiarwand erreicht. Fasern im intakten Xylem
auBerhalb des braunen Flecks (Abb. 9, Nr. 5) adsor-
bierten in Sekunddrwanden im Mittel 35,4 mM Ni-
ckel, im Lumen war kein Nickel nachweisbar (Tab.
5, Nr. 5). Mangan ist sowohl in braunen als auch in
hellen Fasern (Abb. 9, Tab. 5, Nr. 4+5) nicht mehr
nachzuweisen, es wurde offenbar durch die Alko-
hol-Eisessig-Behandlung

vollstindig  ausgewa-

schen.

Diskussion

Anormale braune Verfirbungen im Buchenholz
sind schon hiufig beschrieben worden. Oft wurden
braun verfirbte, stark erweiterte Strahlen beobach-
tet (BURO, 1952; SACHSSE, 1974), jedoch zeigen
die Verfirbungen der vorliegenden Buchenholz-
Proben ein anderes Bild: die Strahlen sind zwar

Tab. 5: Adsorption von Nickel aus einer 1 mM NiSOs-Losung. Mangan- und Nickel-Konzentrationen der in
Abb. 9 dargestellten Messregionen. Die Zahlen (1) bis (5) beziehen sich auf die entsprechenden Zahlen
in Abb. 9. d.L. = dunkler Bereich des Lumens; h.L. = heller Bereich des Lumens. MW = Mittelwert.

Tab. 5:

Adsorption of Nickel from an 1 mM NiSO,-solution. Manganese and Nickel concentrations of the measured

regions as shown in Fig. 9. Numbers (1) to (5) refer to the corresponding numbers in Fig. 9. d.L. = dark area
of the cell lumina; h.L. = light area of the cell lumina

Mn [mmol dm-3]
MW (min.-max.).

Ni [mmol dm-3]
MW (min.-max.)

(1)+(2) MnO2-Zellen, d.L.
(1)+(2) MnO2-Zellen, h.L.
(3) Thyllen

(4) braune Fasern, Lumen
(4) braune Fasern, Sek.wand

(5) helle Fasern, Sek.wand

(5) helle Fasern, Lumen

10183 (4201-15267)
41,1 (13,9-86,3)

742 (0 -585)
1583 (720-2248)

28,9 (0-118) 799 (163-2340)
0 101 (65-142)
0 40,1 (33,6-45.3)
0 35,4 (31,6-40,9)
0 0
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manchmal erweitert, doch niemals braun gefirbt.
Die von SACHSSE (1974) beobachtete starke Thyl-
lenbildung in der Nachbarschaft der braun verférb-
ten Strahlen haben auch wir im Bereich der braunen
Flecken fast immer gefunden. Auch im Querschnitt
geschliffener Buchenstimme sind Thyllen in den
Gefidflen mit der Stereolupe deutlich zu erkennen
(Abb. 2). BOSSHARD (1965) hat Verfirbungen im
Buchenholz beschrieben, die im Holz-Querschnitt
eine typische T-férmige Gestalt aufweisen. BOSS-
HARD (1965) vermutet als Entstehungsursache
Haarrissbildungen in der Rinde durch starke Tem-
peraturdifferenzen. Dies ermdglicht das Eindringen
von Luftsauerstoff in das Holz und dadurch Braun-
farbung von Zellinhaltstoffen. Diese T-Form hat
jedoch keiner der von uns untersuchten braunen
Flecken. Die von TORELLI et al. (1994) beschriebe-
nen Verdnderungen im Buchenholz nach Verletzun-
gen von Rinde und Holz sind teilweise dhnlich den
Verdanderungen, die wir in den vorliegenden Bu-
chenholz-Proben beobachtet haben: Braunfirbung,
in radialen Reihen angeordnete Parenchymzellen
(Proliferationen, Abb. 5B, 6B, 9B), Fehlen von Ge-
faBen (Abb. 2B, 5B, 6B, 9B), Thyllenbildung (Abb.
2, 3). Auch in den Versuchen von TORELLI et al.
(1994) spielte Luftsauerstoff offenbar eine wesent-
liche Rolle bei der Braunfarbung. Wéhrend jedoch
die von TORELLI et al. (1994) experimentell herbei-
gefiihrten Verletzungen recht erheblich waren,
konnten wir in den von uns untersuchten Proben
weder auf der Oberfldche der Rinde noch im Holz
irgendwelche Anzeichen von Verletzungen finden.

Ein ganz anderer Typ von Verfirbungen entsteht
bei der Zersetzung von Holz durch WeiBifdulepilze
(BLANCHETTE, 1984). Diese Verfirbungen sind
schwarz und gekennzeichnet durch einen hohen
Mangan-Gehalt. Der Lignin-Abbau durch Weilifau-
lepilze ist ein oxidativer Prozess, extrazelluldr und
unspezifisch. Daher vermutet BLANCHETTE (1984)
eine gleichzeitige Oxidation von Mangan zu Man-
ganoxid. Die Ausfillung von Mn-Oxiden lieBe ei-
nen Mn-Gradienten entstehen, dadurch wiirde der
Transport von zusétzlichem Mangan in die Region
der schwarzen Flecken begiinstigt. PEARCE (2000)
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beschreibt ebenfalls die Akkumulation verschiede-
ner Elemente in der Reaktionszone des Buchenhol-
zes nach einer Pilzinfektion. Die durch PIXE
(proton induced X-ray emission) gewonnenen Da-
ten zeigen eine Akkumulation mehrerer Elemente
in der Reaktionszone im Vergleich zum gesunden
Holz: Calcium 6-fach, Kalium 2,5-fach, Mangan
4,4-fach, Magnesium 3,4-fach. Die absolute Man-
gan-Konzentration liegt jedoch weit unter der von
Ca, K und Mg. Es ist jedoch bemerkenswert, dass
gerade Ca und Mn den hochsten Anstieg zeigen.
PEARCE (2000) beschreibt auch das Vorkommen
von braunen polymeren Substanzen, die in Reakti-
onszonen von Ahorn Gefile und Holzfasern ver-
schlieBen. Allgemein ist die Deposition von brau-
nen Polymeren typisch fiir Reaktionszonen im Holz
nach Pilzinfektionen. Auch in unseren Proben er-
scheinen sowohl die Thyllenwidnde als auch die
Faser-Lumina im Bereich der braunen Flecken im
Lupenbild dunkelbraun (Abb. 2 ). Mit Toluidinblau
farben sich diese Strukturen dunkelblau (Abb. 3).
Es kann vermutet werden, dass auch hier die Braun-
farbung durch Einlagerung von Polyphenolen her-
vorgerufen wird. An diesen Stellen sind immer
auch die Mangan-Konzentrationen deutlich er-
hoht (Tab. 1, 2) und fast immer auch die Calcium-
Konzentrationen (Abb. 8). Dies entspricht den Er-
gebnissen von PEARCE (2000) und stimmt mit an-
deren Beobachtungen iiberein, dass polyphenoli-
sche Substanzen starke Bindungskréfte gegeniiber
2- und 3-wertigen Metallionen besitzen (HIDER et
al., 2001). Trotz mancher Ahnlichkeiten mit den
bisher in der Literatur beschriebenen Phdnomenen
brauner Holzverfiarbungen konnten wir jedoch bis-
her keine Hinweise auf mechanische Schiden oder
auf das Vorliegen einer Pilzinfektion finden.

Die bisher vorliegenden EDX-Analysen von brau-
nen Flecken im Buchenholz deuten darauf hin, dass
bei schitzungsweise tiber 95 % der braunen Fle-
cken die Braunfiarbung nicht durch die Mangan-
Einlagerung hervorgerufen wird, sondern durch
Polyphenole, an die das Mangan dann gebunden
wird. Es wurden maximal 344 mM Mn in der Thyl-
lenwand eines Gefidfles in einem braunen Fleck ge-
messen, meist Mn-

liegen jedoch die



Konzentrationen in Thyllen im Bereich der braunen
Flecken viel niedriger (siche Tab. 1, 2). Fasern ge-
horen zu den am intensivsten braun gefirbten Ge-
weben im Bereich der braunen Flecken, enthalten
jedoch nur geringe Mangan-Konzentrationen: im
Mittel 12 mM im Lumen und nur 2,3 mM in der
Sekunddrwand (Tab. 3). Dass Mn-Konzentrationen
von 20 — 100 mM allein nicht zu Braunfarbungen
fiihren, hat sich in vielen Messungen gezeigt, z. B.
in Abb. 4, Bereich (2) oder Abb. 6, Bereich (7).
Obwohl die Mangan-Werte hier deutlich {iber de-
nen der braunen Fasern liegen, ist das Xylem an
diesen Stellen normal hell gefédrbt. Strahlzellen ent-
halten oft um 40 mM Mangan, Strahlen sind jedoch
immer ausgesprochen hell gefdrbt (Abb. 4-6, 9).
Mangan in den sehr dunklen schwarz-braunen Teil-
bereichen, die schitzungsweise nur in weniger als
5% der braunen Flecken zu finden sind und die oft
auch nur einen kleinen Teil des braunen Flecks ein-
nehmen, ist sehr wahrscheinlich nicht an Polyphe-
nole gebunden. Vermutlich handelt es sich um
Manganoxid wie von BLANCHETTE (1984) be-
schrieben, auch Calcium liegt wahrscheinlich als
Oxid vor. Die extrem hohen Ca und Mn-
Konzentrationen von bis zu 17.000 mM sind nur
durch das Vorliegen von anorganischen Verbindun-
gen zu erkldren. An diesen Stellen ist die Probe im-
mer extrem schwer zu schneiden, da der dunkle
Zellinhalt offenbar sehr sprode ist und leicht zer-
broselt. Dies sind vermutlich auch die Stellen, die
bei der Verarbeitung von braunfleckigem Buchen-
holz zu Furnieren besonders leicht reifien.

Versuche zur Mangan-Auswaschung und zur Ni-
ckel-Adsorption kénnen weitere Hinweise zur Na-
tur der braunen Flecken liefern. Die hohe Protonen-
konzentration im Fixiergemisch (5 % Essigséure in
70 % Alkohol) desorbiert alle nicht fest gebunde-
nen Kationen von ihren Bindungsstellen. Die Be-
handlung der Schnitte mit einer 1 millimolaren Ni-
SO4-Losung  fithrt zu weiteren Kationen-
Desorptionen: Ni hat eine hohe Affinitit zu negati-
ven Bindungsstellen in den Zellen und kann Mn aus
diesen Bindungen verdringen. Die schwarzbraunen
Zellen
Behandlung noch immer sehr hohe Mangan- und

enthielten aber nach der Séaure-Ni-

Calcium-Gehalte, jeweils maximal um 16.000 mM.
Dies ist am einfachsten mit der Annahme zu erkla-
ren, dass Mn und Ca in diesen Zellen als Oxide vor-
liegen. Wir haben diese Zellen daher als MnO,-
Zellen bezeichnet. Vollstindig desorbiert wurde das
Mangan nur aus den braunen und den hellen Fasern
(Tab. 5). Die Braunfirbung ist an diesen Stellen
jedoch geblieben, da Polyphenole hier offenbar als
hochpolymere Verbindungen vorliegen und nicht
ausgewaschen werden (Abb. 9).

In Zellen mit den hochsten Mangan-
Akkumulationen wurden auch die héchsten Nickel-
Adsorptionen gemessen (Tab. 5), jedoch in den
MnQO,-Zellen nur dort, wo das Lumen der Zelle
nicht vollstdndig mit hochkontrastiertem Inhalt aus-
gefiillt war und ein Teil der urspriinglichen Vacuole
als geringer kontrastierter Bereich erhalten geblie-
ben war (Abb. 7, Bereich 2). An den hochkontras-
tierten Stellen der MnO,-Zellen wurden sehr unter-
schiedliche Nickel-Adsorptionen gefunden, maxi-
mal 1.743 mM, jedoch erfolgte an vielen Stellen
iiberhaupt keine Nickel-Adsorption.

Die Entstehung der braunen Flecken wird wahr-
scheinlich ausgel6st durch einen Impuls zur Bil-
dung von Thyllen und Zellproliferationen. Die Ur-
sache ist bisher noch unbekannt (Mikroorganis-
men? Wollschildlaus?). Diese Vorginge miissen
auch schon vor vielen Jahren abgelaufen sein. Die
Entstehung der massiven anatomischen Anormali-
titen vieler brauner Flecken ist nur im cambium-
nahen Xylem denkbar, die anatomischen Verdnde-
rungen sind teilweise so gravierend, dass eine nach-
trigliche Anderung der Anatomie im ausdifferen-
zierten alten Xylem unmdglich erscheint. Diese
Verianderungen in der Holzanatomie sind aber lan-
ge Zeit nicht aufgefallen, da zunichst keine Po-
lyphenole eingelagert wurden. Es gibt Beispiele
dafiir, dass massive anatomische Verinderungen
manchmal mit so schwacher Braunfirbung einher-
gehen (LANGENFELD-HEYSER et al., 2006a), dass
sie leicht iibersehen werden konnen. Die Bildung
von Polyphenolen konnte spéter als Reaktion auf
eine erhohte Mn-Konzentration im Tranpirati-
onsstrom erfolgen, so wie viele Pflanzen auf
Schwermetall-Stress mit der Bildung von Polyphe-
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nolen reagieren (NEUMANN et al., 1995). Mangan
wird dann an die Polyphenole adsorbiert. Die ex-
trem hohen Mangan-Werte in den MnO,-Zellen
machen einen zusidtzlichen Vorgang erforderlich,
die Oxidation zu MnO,. Es ist vielleicht kein Zu-
fall, dass die MnO,-Zellen aus speziellen parenchy-
matischen Zellen der Proliferationen hervorgehen.
Anders als Gefifle und Fasern bleiben die Zellen
der Proliferation wahrscheinlich iiber viele Jahre
lebend, da sie immer mit Strahlen in Verbindung
stehen, die auch im dlteren Xylem von Buchen lan-
ge vital sind (PFANZ et al., 2002). Die Bildung von
Polyphenolen und die Oxidation von Mn zu MnO,
sind enzymatische Vorginge, die die Anwesenheit

lebender Zellen erfordern.
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