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Studien zur Besiedlung und Holzzersetzung an ausgewiihlten Laub- und Nadelbiumen
durch wurzelbiirtige Pilze

Zusammenfassung

Vor dem Hintergrund verschiedener Arbeiten tiber die Vielfalt von Holzzersetzungsmustern
wurden weiterfiihrende Studien iiber die Holzzersetzungsstrategien von Pilzen durchgefiihrt.
Es zeigte sich, dal die als Weillfauleerreger klassifizierten Pilze auch Holzzersetzungs-
erscheinungen verursachen, die deutlich von einer Weillifaule abweichen. So war neben der
Weiflfdule in manchen Pilz-Wirt-Verhéltnissen auch eine Moderfiule zu beobachten und
dariiber hinaus ein bisher nicht beschriebenes Holzzersetzungsmuster. Dieses mit der
Lichtmikroskopie und der FE-REM beobachtete Abbauverhalten gibt Anlal dazu, das gingige
Verstidndnis liber den Zellwandabbau von Fasern und Tracheiden zu tiberdenken. Wird in den
meisten Arbeiten von einem lamellaren Aufbau der Sekundidrwand ausgegangen, weisen die
hier erzielten Ergebnisse auch auf eine deutlich radiale Orientierung von
Zellwandbestandteilen hin. Weiterhin wurde in den meisten Pilz-Wirt-Kombinationen
Waurzelholz signifikant stirker abgebaut als Stammholz. Eine mogliche Ursache kénnte in den
verschiedenen Konzentrationen an pilzwidrigen Stoffen und Néahrstoffen im Holzsubstrat
liegen, wobei wahrscheinlich hohe Stickstoffkonzentrationen den Holzabbau durch Pilze
fordern. Beziiglich der Besiedlungsstrategien von wurzelbiirtigen Pilzen zeigt die vorliegende
Studie, daB es sinnvoll ist, zwischen Pilzen zu unterscheiden, die liberwiegend nur in den
Wurzeln vorkommen, und solchen Pilzen, die dariiber hinaus auch den Wurzelstock
besiedeln.

Studies on the colonization and degradation of deciduous and coniferous trees by root
decay fungi

Summary

Based on the variation found among wood degradation patterns in previous studies, a detailed
examination of degradation processes associated with root decay fungi was established.
Within wood rotted by a range of white rot fungi, micromorphological cell wall alterations,
which differed from typical features of a white rot were apparent. Thus, in some host-fungus
combinations a soft rot was observed, whereas in other circumstances a degradation pattern
was identified that has formerly not been reported. Detailed examination of the latter
degradation pattern applying light microscopy and FE-REM, question the conventional view
of the construction of fibre and tracheid cell walls. Although the majority of former studies
describe a concentric arrangement of lamellae within the secondary wall a perpendicular
alignment of cell wall constituents was predominantly apparent. In most host-fungus
combinations root wood was degraded significantly stronger than stem wood. This may be
related to the higher amounts of wood extractives and nutrients of the wood, whereby high
amounts of nitrogen may particulary stimulate fungal degradation. The present study also
showed that it is important to distinguish between root decay fungi that predominantly
colonize and degrade the roots and those that also cause decay of the butt.
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1. Einleitung

1.1 Einfiihrung

In der Vergangenheit konzentrierten sich Studien tiber Faulen im Wurzel- und Stockbereich
auf forstokonomische Fragestellungen. So fanden zahlreiche Untersuchungen iiber die
Rotfauledisposition in Bezug auf verschiedene Waldstandorte statt (PECHMANN et al. 1973;
SCHONHAR et al. 1973). Allgemein wurden Studien vorzugsweise an Nadelhdlzern
durchgefiihrt (WHITNEY, 1995), die zudem oft nur Sdmlinge oder von geringem Alter waren
(SCHNURBEIN, 1972). Im Vordergrund des Interesses stand dabei insbesondere die
Holzentwertung durch Pilze. Weniger Beachtung fand dagegen der Einfluf holzzersetzender
Pilze auf die Standsicherheit von Bédumen, eine Frage, die v.a. im stddtischen- und im
landespflegerischen Bereich in den letzten Jahren sehr an Bedeutung gewonnen hat.

Der heutige Kenntnisstand iiber Holzzersetzungen im Wurzel- und Stockbereich ist im
Vergleich zu den Fiulen der hoheren Stammregionen erstaunlich gering. Letztere wurden in
den vergangenen Jahren besonders intensiv in ihren Auswirkungen auf die Bruchsicherheit
von Biumen und ihrer Nachweisbarkeit durch Diagnosegerite untersucht (SCHWARZE &
FINK, 1994, SCHWARZE et al. 1995a, b). Insbesondere =zur Erfiillung der
Verkehrssicherungspflicht durch Baumeigentiimer auf Basis der VT A-Methode (Visual Tree
Assessment) (MATTHECK & BRELOER, 1994) ist eine sorgfiltige Beriicksichtigung des
Stock- und Wurzelsystems unabdingbar. Diese Methode systematisiert die verschiedenen
Diagnosemethoden bei der Baumkontrolle und ist dartiber hinaus als Stand der Technik in die
Rechtsprechung eingegangen und bietet ihren Anwendern mehr Rechtssicherheit im Umgang
mit Biumen (HOTZEL, 1996).

Im Wurzelbereich versagen Baume insbesondere im stadtischen Bereich immer wieder, da sie
gewOhnlich ungiinstigen Standortsbedingungen und zahlreichen Verletzungsgefahren
ausgesetzt sind (MEYER et al. 1978; De La CHEVALLERIE, 1974, 1976). Dies zeigt sich
nicht zuletzt in einer Umfrage iiber die Haufigkeit von Schadensfillen im Stadtbereich von ca.
200 Stiddten (WILDE, 1997). Dort war der Schadenstyp Baumwurf in seiner Hiufigkeit

vergleichbar mit dem Bruch im Stammbereich oder von Haltewurzeln.

Die weniger intensive Erforschung von Pilzen im Wurzel- und Stockbereich hat verschiedene
Grtinde, sowohl 6konomischer als auch rein untersuchungstechnischer Natur. Zum einen ist es

hidufig viel schwieriger, Fdulen im Wurzel- und Stockbereich zu erkennen. Viele dieser Pilze
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bedingen nicht ein Absterben ihrer Wirte, sondern sie zersetzen das Holz im Verborgenen,
was gewohnlich von auflen rein visuell nicht diagnostizierbar ist (SCHUTT, 1985). Zum
anderen bedarf es einer vollstindigen Entfernung des Baumes, um den Blick in den Stock-
und Wurzelbereich freizulegen, andernfalls ist ein intensives Studium liber Ausbreitungswege
und Eintrittspforten von Pilzen nur schwer moglich.

Dariiber hinaus gibt es zahlreiche Faktoren, die die Wurzel- und Stockfiuleerreger zu einer
sehr heterogenen Gruppe werden lassen. Sie leben die groBite Zeit in einer Umwelt, die sich
grundsétzlich von der der oberirdisch lebenden Pilze unterscheidet (GARRETT, 1970). So
spielen sowohl zahlreiche physikalische Bedingungen im Holz, wie z.B. die stirker als in der
Luft schwankende Sauerstoff- und Kohlendioxidkonzentration, ferner die
Feuchtigkeitskonzentrationen und dariiber hinaus das Néahrstoffangebot des Bodens eine
entscheidende Rolle. AuBlerdem stehen wurzelbiirtige Pilze in Konkurrenz mit saprophytisch

lebenden Bodenorganismen (GARRETT, 1970).

Zur Bewertung von pilzlichen Abbauprozessen an Holz stehen verschiedene
Analysemethoden zur Verfligung, die letztlich darauf basieren, daB es durch Pilze zu
chemischen und strukturellen Verinderungen im Substrat kommt. Diese Verdnderungen sind
schon seit langer Zeit von Wissenschaftlern benutzt worden, um Holzzersetzungen zu

klassifizieren, wobei verschiedene Kriterien Anwendung fanden:

In sehr frilher Zeit begann der bekannte Forstpathologe Hartig, Faulen anhand struktureller
Unterschiede zu charakterisieren (HARTIG, 1878). Andere Wissenschaftler wie
BAVENDAMM (1928) benutzten enzymatische Reaktionen, um z.B. zwischen Weil3- und
Braunfdulen zu unterscheiden, wihrend CAMPBELL (1931), PECHMANN und SCHAILE
(1950) die Alkaliloslichkeit des Holzsubstrates als ein wesentliches Unterscheidungsmerkmal
anfihren. Wiederum andere Wissenschaftler bedienen sich der Pilzsystematik als
tibergeordnetem Kriterium. So stellt NILSSON (1988) fest, dal Wei3- und Braunfiulen den
Basidiomyceten zuzuordnen sind, wihrend die Moderfdaule nur durch Ascomyceten und
Deuteromyceten verursacht wird. Zwar beobachten NILSSON und DANIEL (1988) und
DANIEL et al. (1992) auch unter kiinstlichen Bedingungen eine durch Basidiomyceten
verursachte Moderfiule, kommen aber zu dem Schlul, daB trotz der strukturellen
Moderfduleerscheinungen, chemische Analysen eine Zuordnung zu den Weilifdulen
rechtfertigen. Letzteren schlieBt sich auch BLANCHETTE (1995) an, indem er ausfiihrt, daB,

solange es keine bessere Klassifikation gibt, diejenige von Nilsson beziiglich der Moderfiule
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am geeignetsten erscheint. In den letzten Jahren wurden durch die Studien von SCHWARZE
(1995) noch weiterreichende Ergebnisse erzielt. Schwarze spricht in seinen Arbeiten v.a. von

Holzzersetzungsmustern, die durch Pilze verursacht werden. Ein Begriff, der unterstreicht,

daf die konventionelle Einteilung der holzzersetzenden Pilze in die klassischen Fiaulegruppen
als ungenau angesehen werden mufl (SCHWARZE, 1995; SCHWARZE et al. 1995b;
SCHWARYZE et al. 1997). Ausschlaggebend hierfiir ist die beobachtbare hohe Plastizitét in
Abhingigkeit von Struktur und Chemie der Zellwand sowie die verschiedenen Lebensformen
der pilzlichen Erreger selbst (ERIKSSON et al. 1990). In Studien konnte beziiglich des als
Weilfiuleerreger klassifizierten Basidiomyceten Inonotus hispidus (Bull.:Fr.) Karst z.B.
gezeigt werden, dafl dieser Pilz alternativ oder ergénzend zur Weillfdule in kiinstlich und
natiirlich infiziertem Material auch zu einer Moderfdule befdhigt ist (SCHWARZE et al.
1995a). Studien an natiirlich infizierter Platane zeigten, daB v.a. in Bereichen von
Reaktionszonen I. hispidus bevorzugt eine Moderfiule verursacht, Diese Strategie erlaubt
dem Pilz, sich pilzwidrigen Bedingungen im Lumen der Zellen zu entziehen (SCHWARZE &
FINK, 1997).

Damit wird deutlich, da ein GroBteil der pilzlichen Abbauprozesse noch keinesfalls
umfassend gekldrt ist und weiterfiihrende Studien iiber die Holzzersetzungsstrategien von

Pilzen hier neue wesentliche Kenntnisse erbringen konnen.

Uber die bisher erlduterten Probleme hinaus soll die vorliegende Arbeit sich einem weiteren
aktuellen Diskussionsfeld widmen. Die durch Pilze im Holzsubstrat verursachten
Verinderungen konnen iiber eine Systematisierung der holzzersetzenden Pilzen hinaus
wertvolle Hinweise auf die chemische Struktur von verholzten Zellwidnden geben (BAILEY &
KERR, 1954; MEIER, 1955; COWLING, 1964). Uber die Art und Weise des Holzabbaus
kann auf die Zellwandstruktur zurtickgeschlossen werden. Denn nach wie vor existiert ein
unklares Bild von der genauen Anordnung der Zellwandbausteine. Wurde allgemein von
einem lamellaren Aufbau der S,-Schicht (Sekundédrwand) ausgegangen (LIESE, 1970; RUEL
et al. 1978; FENGEL & WEGENER, 1989), konnten andere Arbeitsgruppen parallel dazu
eine radiale Vorzugsrichtung der Zellulosemikrofibrillen in der S,-Schicht beobachten (SELL
& ZIMMERMANN, 1993a, b; LARSEN et al. 1995).



4 Einleitung

1.2 Zielsetzung

Im Wurzelbereich von Laubbdumen kommen v.a. Pilzarten vor, die zu einer sogenannten
Weilfaule befihigt sind. In der vorliegenden Arbeit sollte das Abbauverhalten von sieben als
Weibfduleerreger klassifizierten wurzelbiirtigen Pilzen und einem stammbiirtigen Pilz an
zahlreichen Wirten untersucht werden. Von besonderem Interesse war es, zu priifen, ob
Wurzel- oder Stammbholz unterschiedlich zersetzt werden und ob die Effekte qualitativer
und/oder quantitativer Natur sind. Insbesondere bestand die Vermutung, dafl, moglicherweise
als Reaktion auf erhohte Feuchtigkeitskonzentrationen im Wurzelholz, Moderfiulen induziert
werden konnten, die sich auf die Bruchsicherheit von Bdumen nachhaltig auswirken
(SCHWARZE et al. 1993; SCHWARZE, 1995; SCHWARZE et al. 1995a). An die Priifung
der quantitativen Unterschiede in den Abbauraten von Wurzel- und Stammbholz schlieB3t sich
die Diskussion tiber die Ursachen an, die dafiir in unterschiedlichem Umfang verantwortlich
sein diirften. Insbesondere stand dabei im Vordergrund, zu ergriinden, weshalb manche

wurzelbiirtigen Pilze nicht iiber das Wurzelsystem hinaus in den Stamm aufsteigen.

Ein weiteres Ziel dieser Arbeit war, mit Hilfe von Pilzen als ,Werkzeugen*
Zellwandstrukturen aufzudecken. Durch die Kombination der Lichtmikroskopie und der
Feldemissionen-Rasterelektronenmikroskopie sollten an ausgewédhlten Beispielen durch

holzzersetzende Pilze Riickschliisse auf den Aufbau von verholzten Zellen ermoglicht werden.

1.3 Grundlagen

Wie eingangs beschrieben, werden durch wurzelbiirtige Pilze v.a. Weififdulen verursacht,
insbesondere an Laubholzern. Im folgenden wird deshalb kurz umrissen, was unter einer
sogenannten Weillfiule verstanden wird.

Weifidulen im Holz konnen sowohl durch Basidiomyceten als auch durch Ascomyceten
verursacht werden. Grundsitzlich ist das Bild der Holzzersetzung durch Weillfauleerreger
sowohl makroskopisch als auch mikroskopisch keineswegs einheitlich, mit Ausnahme der
Tatsache, daB die Hauptbestandteile des Holzes (Lignin, Zellulose und Hemizellulose) zu
verschiedenen Zeitpunkten abgebaut werden. Dabei unterscheidet man zunidchst zwei
Gruppen von Weilfdulen, .die simultane Faule und die selektive Delignifizierung. In der

Literatur werden v.a. drei Arten des selektiven Ligninabbaus beschrieben:
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a.) Die WeiBlochfdule, die eine Vielzahl von Pilzen durch die selektive Delignifizierung im
Holz verursachen. Makroskopisch ist diese an hellen Flecken zu erkennen, da durch den
bevorzugten Ligninabbau zonenweise hohere Zellulosegehalte das Holz aufhellen. Ein
typisches Beispiel dieser Holzzersetzung wird z.B. durch Phellinus pini (Thore ex Fr.)
verursacht (HARTIG, 1887; LIESE & SCHMID, 1966, BLANCHETTE, 1980).

) Daneben kann eine selektive Delignifizierung aber auch zu einem weitreichenden Abbau
der Mittellamelle im Holz fiihren, wodurch die einzelnen Zellen aus ihrem Verbund gelost
werden (HARTIG, 1887, BLANCHETTE, 1984).

3) Nach HARTIG (1887) und PEEK et al. (1972) ist auch ein lamellares Zerfallen der
Sekundédrwand (S,) in submikroskopische Schichten moglich.

Bei der simultanen Féule werden dagegen Lignin, Zellulose und Hemizellulosen gleichzeitig

vom Lumen aus abgebaut. Dieser Prozef} findet in unmittelbarer Néhe zur Hyphe statt und
bedingt so ein Einsinken der Hyphe in die Zellwand (LIESE, 1970; ERIKSSON et al. 1990).
In zahlreichen Arbeiten wurde beobachtet, dal sowohl eine selektive Delignifizierung als
auch eine simultane Fdule rdumlich voneinander getrennt, jedoch gleichzeitig in einem Wirt
vorkommen konnen (BLANCHETTE, 1984a, 1991; ADASKAVEG & GILBERTSON,
1986). Dabei ist bis zum heutigen Zeitpunkt noch nicht geklédrt worden, welche Mechanismen
letztlich die Art der Fiule bedingen. Zahlreiche Autoren haben dazu unterschiedliche Thesen
entwickelt. Kommen verschiedene Autoren (KIRK et al. 1978; FENN & KIRK, 1981; DILL
& KRAEPELIN, 1986) zu dem Schluf}, dafl niedrige Stickstoffgehalte die Hauptursache fiir
die selektive Delignifizierung sind, konnten andere Wissenschaftler mit anderen Pilzarten
(FREER & DETROY, 1982; REID, 1982; KAAL et al. 1993) keinen Einfluf} von Stickstoff
bzw. genau das Gegenteil beobachten. Damit wird deutlich, dafl es eine Summe von Faktoren
gibt, die letztlich eine umfassende Kldrung bzw. Voraussage von Abbauerscheinungen

erschweren.

Allgemein ist zu den Weillfauleerregern anzumerken, daf sie die einzigen Mikroorganismen
sind, die sdmtliche Holzbestandteile abbauen konnen (LJUNGDAHL & ERIKSSON, 1985).
Sie zidhlen nach KIRK et al. (1978) zu den aktivsten lignolytischen Organismen, die bisher
beschrieben wurden. Es kommt ihnen eine immense Bedeutung im Okologischen
Kreislaufsystem zu, filhrt man sich vor Augen, daf} der Ligninanteil bei 18-30% (THOMSON,
1983) an der weltweit durch die Photosynthese produzierten Biomasse (150x10° t) liegt
(LIETH, 1973; WHITTAKER & LIKENS, 1973).
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Im Gegensatz dazu, kommt es bei einer Moderfiule kaum oder nur in geringem Ausmaf zum
Abbau von Koniferinlignin. Grundsétzlich werden zwei Typen der Moderfdule unterschieden
.Iyp 1“ und ,Typ 2“ (NILSSON, 1973). Typische Erscheinung in der verholzten
Sekunddrwand im Fall des ,,Typ 1% ist die Entstehung von Kavernen, die dem V‘erlauf‘ der
Zellulosefibrillen folgen (HALE & EATON, 1985a, b; ZABEL et al. 1985; ERIKSSON et al.
1990). Hervorgerufen werden diese durch das Wachstum der Hyphen innerhalb der Zellwand,
das durch typische Verzweigungsmuster der Hyphen in Form von T-Verzweigungen und
L-Abzweigungen charakterisiert wird (BAILEY & VESTAL, 1937, CARTWRIGHT &
FINDLAY, 1958). Im Querschnitt erscheinen diese Kavernen als kleine, kreisrunde bis ovale
Hohlrdume in der S»-Schicht. Der ,, Typ 2 dhnelt dagegen einer Weillfaule in der Art, dal es
vom Lumen aus zur Bildung von Erosionsgrében in Richtung der Sekundidrwand kommt, bei

der auch die S3-Schicht zersetzt wird (COURTOIS, 1963; CORBETT, 1965).

Neben der enzymatischen Ausstattung der Pilze ist auch die Struktur der Zellwand fiir das
Zersetzungsmuster von grofer Bedeutung, da sie letztlich durch die Form ihres Aufbaus
unterschiedlich “attraktiv” fiir die pilzlichen Enzyme erscheint. Aus diesem Grund soll im
folgenden der Zellwandaufbau, wie er in der einschlidgigen Fachliteratur beschrieben wird,
skizziert werden. Als Ausgangsbasis fiir die Struktur der verholzten Zellwand wird meistens
auf das von KERR und BAILEY (1934) erstellte Schema zuriickgegriffen, das fiinf
Zellwandschichten unterscheidet. Dabei weisen z.B. MEIER (1955) und LIESE (1957) darauf
hin, daf} dieses Schema modifiziert werden sollte, vor allem hinsichtlich der Terminologie und
auch beztiglich des strukturellen Aufbaus einzelner Schichten.

Allgemein unterscheidet man Mittellamelle, Primdrwand und eine dreischichtige
Sekunddrwand (KOLLMANN, 1951; KOLLMANN & COTE, 1984; FENGEL &
WEGENER, 1989). Uber den genauen Verlauf der Zellulosemikrofibrillen gibt es
unterschiedliche Ansichten. Zum einen griinden sich diese auf unterschiedliche
Beobachtungstechniken, Vorbehandlungen der Proben und Baumarten. Dariiber hinaus gibt es
v.a. in der Sekundirwand innerhalb der Zellwandschichten Ubergangszonen, die durch nahezu
senkrecht zueinander verlaufender Zellulosefibrillen bedingt werden,

Die Mittellamelle (ML) verbindet einzelne Zellen miteinander und besteht hauptsédchlich aus
Lignin und Hemizellulosen. An sie angrenzend verlduft die diinne Primdrwand (PW), ein
Netzwerk aus diinnen Mikrofibrillen, die nach heutigem Kenntnisstand keine besondere

Ausrichtung bevorzugen.
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Mittels der Lichtmikroskopie kann man bei Querschnittsbetrachtung ML und PW nicht
unterscheiden, weshalb sie auch als Mittelschicht zusammengefafit werden. Sie kann einen
Ligninanteil von bis zu 90 % besitzen. Die mechanischen Eigenschaften der Mittelschicht
liegen darin, der Zellwand Druckfestigkeit und Steifigkeit zu verleihen.

An sie angrenzend verlduft die Sekunddrwand (S), die ihrerseits in drei Schichten unterteilt
wird, die sich durch ihren unterschiedlichen Mikrofibrillenverlauf unterscheiden lassen. Die
Si-Schicht weist einen geordneteren Verlauf der parallelen Fibrillen als die Primdrwand auf
mit einer Neigung von ca. 40-55° zur Zellachse. Der Ligningehalt innerhalb der
Sekunddrwand ist viel niedriger als in der Mittelschicht, wobei in der S; und S; wiederum
deutlich hohere Werte vorliegen als in der S; JAYME & FENGEL, 1961; SACHS et al.
1963). Die S,;-Schicht nimmt den groften Anteil in der Sekundédrwand ein, enthdlt den
Hauptanteil der Zellulose des Holzes und verleiht damit der Zelle hohe Zugfestigkeiten. In
vielen Arbeiten wird ihr ein lammellarer Aufbau nachgesagt (WARDROP & ADDO-
ASHONG, 1963; LIESE, 1970; FENGEL & WEGENER, 1989), wihrend MEIER (1955) nie
eine deutliche Lamellierung feststellen konnte und auch bei gequollenen Zellwinden eher eine
wabige Struktrur beobachtete. Hinweise iiber das Vorhandensein von radialen Strukturen
finden sich dagegen selten (BAILEY, 1938; SELL & ZIMMERMANN, 1993a,b; LARSEN et
al. 1995; ZIMMERMANN und SELL, 1997). Die S3-Schicht begrenzt die Zellwand zum
Lumen hin und weist eine Vorzugsrichtung der Zellulosefibrillen nahezu quer zur Lidngsachse
der Zelle auf. Diese kann ihrerseits noch von einer sowohl stofflich als auch strukturell anders

gestalteten Warzenschicht bedeckt sein (MEIER, 1955; SITTE et al. 1991).
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2. Material und Methoden

2.1 Versuchsmaterial

Das verwendete Versuchsmaterial setzte sich zum einen aus verschiedenen, in Reinkultur
herangezogenen dikaryotischen Pilzstimmen und zum anderen aus Wurzel- und Stammbholz
verschiedener Baumarten zusammen.

Die Pilzarten, alle der Abteilung der Basidiomycota (Stinderpilze) angehdrend, wurden zu
Beginn der Untersuchungen von der Eidgendssischen Technischen Hochschule in Ziirich (Nr.
5-8) und vom Institut fiir Forstbotanik und Baumphysiologie (Nr. 1-4) zur Verfiigung gestellt

und wiesen die aufgelisteten Herkiinfte auf:

1) Ganoderma applanatum (Pers.) Pat.; ( Flacher Lackporling)
(England: Windsor Great Park, Berkshire; Nr, 250593.1) ex Fagus sylvatica

2) Flammulina velutipes (Curtis: Fr.) Singer; (Samtfufiriibling)
(England: Worplesdon, Nr. 100992.1) ex Tilia platyphylios

3) Grifola frondosa (Dickson: Fr.) S. F. Gray; (Klapperschwamm)
(England: Farnham, Surrey; Nr. 220992.1) ex Quercus robur

4) Pholiota squarrosa (Miiller: Fr.) Kummer; (Sparriger Schiippling)
(Deutschland: Elzach, Nr, 201094.1) ex Malus domestica

5) Inonotus dryadeus (Pers.: Fr.) Murrill; (Tropfender Schillerporling)
(Schweiz: Maienfeld; Nr. 941014.1) ex Quercus robur

6) Armillaria mellea (Vahl: Fr.) Kummer; (Honiggelber Hallimasch)
(Schweiz: Malans; Nr. 901010.3) ex Populus tremula

7) Armillaria gallica Marxmiiller & Romagnesi; (Gelbschuppiger Hallimasch)
(Osterreich: Ostermiething; Nr. 920808.1) ex Juglans regia

8) Armillaria ostoyae (Romagnesi) Henrik (Dunkler Hallimasch)
(Lichtenstein: Balzers; 890000.4 -7) ex Pinus sylvestris

Im folgenden werden die fiir die Untersuchungen relevanten Charakteristika der Pilze
dargestellt. Dabei steht im Vordergrund des Interesses, das Wirtsspektrum, die

Besiedlungsstrategien und die Art der Holzzersetzung der einzelnen Pilze néher zu erldutern.
Aus diesem Grund unterbleibt eine weitreichende makroskopische und mikroskopische
Beschreibung der Pilze mit Verweis auf ausfiihrliche Beschreibungen von BREITENBACH &
KRANZLIN (1986), PHILLIPS & BURDEKIN (1982) und JAHN (1990).
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Armillaria ssp.

Vor dem Jahr 1970 erwihnten Forstpathologen Holzzerstorungen von Armillaria
(Hallimasch) im Zusammenhang mit nur einem, allerdings sehr variablen und weltweit
vorkommenden Taxon “Armillaria mellea”. In neuerer Zeit erfolgt eine differenziertere
Betrachtung der Gattung Armillaria, die verdeutlicht, dal sehr groBe Unterschiede zwischen
den einzelnen Arten in Bezug auf ihr Wirtsspektrum, ihre Verbreitung und Pathogenitit
existieren. Die Gattung umfaBt sowohl eine Vielzahl von virulenten Krankheitserregern als
auch Arten, die als Sekundirparasiten bzw. als Saprophyten agieren kénnen. Dabei weisen
GREGORY et al. (1991) darauf hin, daB die Virulenz innerhalb einer Art zwischen den
Isolaten variieren kann und dafl ferner die GroBe des Gewichtsverlustes im Holz durch
Wirtsvitalitidt und Umweltbedingungen beeinfluf3t wird.

Die Fruchtkorper von Armillaria spp. werden nur im Herbst gebildet und erscheinen im
spiten Oktober oder im November. Der Zusammenhang zwischen der Héiufigkeit des
Auftretens und dem Grad der Baumschéddigung durch Armillaria spp. an Park- und
StraBenbdumen werden dabei unterschiedlich eingeschitzt. Kommen GIBBS und GREIG
(1990) nach Auswertung eines groflen Sturmereignisses in England zu dem Ergebnis, dafl
Armillaria spp. in unterschiedlicher Haufigkeit an verschiedenen Wirten bei 38% der
geworfenen Parkbdume vorkamen, haben Untersuchungen von SEEHANN (1979) nur ein
ausnahmsweises Auftreten von Armillaria mellea an Park- und Straflenbdumen ergeben.

Eine Besiedlung von Bdumen kann bei Armillaria ssp. durch Rhizomorphe, an
Baumstiimpfen durch Sporenbesiedlung oder durch Wurzelkontakte zwischen benachbarten
Biaumen erfolgen (RISHBETH, 1978; NIERHAUS-WUNDERWALD, 1994). Im letzteren
Fall erfolgt die Hauptinfektion durch den Hallimasch eher an Haupt- als an Feinwurzeln,
wodurch auch der direkte Wurzelschutz durch Mykorrhizapilze in der Natur als
unwahrscheinlich scheint (HAGLE & SHAW I, 1991). Dringt der Hallimasch in das
Wurzel- und Stammbholz vor, so ruft er nach MORRISON (1976) bzw. BUTIN (1989) und
JAHN (1990) eine der Fiulekategorie Weififiule zugeordnete Holzzersetzung hervor. Damit
besitzt der Hallimasch das enzymatische Potential, in den Holzzellwéinden die Bestandteile
Lignin, Zellulose und Hemizellulose abzubauen (CAMPBELL, 1932). Eine differenziertere
Beschreibung der Holzzersetzung durch die Armillaria-Arten an verschiedenen Wirten wird
dabei in der Literatur nicht vorgenommen.

Bei niherer Betrachtung der untersuchten Armillaria-Arten ldBt sich eine Unterscheidung

beziiglich des Wirtsspektrums und der Pathogenitét wie folgt treffen:

Armillaria mellea (Vahl: Fr.) Kummer, ein in Mittel- und Stideuropa vorkommender Pilz mit
sehr breitem Wirtsspektrum, der nach ROLL-HANSEN (1985) und WAHLSTROM et al.
(1991) bevorzugt Laubbidume befillt. Dabei bedingt er in Siidengland nach Beobachtungen



10 Material und Methoden

von RISHBETH (1982) das Absterben einer grolen Anzahl von Laub- und Nadelbiumen.
Nach ZYCHA (1970) kann sich der Honiggelbe Hallimasch dabei zweier verschiedener
Ausbreitungswege im Baum bedienen. Zum einen, indem er parasitisch im Kambium von
Stamm- bzw. Wurzeln vordringt, zum anderen im Kernholz und damit saprophytisch
agierend. Die eigentliche Holzzersetzung erfolgt nach ZYCHA (1970) in Form einer sich
langsam im Holz ausbreitenden ,,Weichfiule“, der in sdmtliche Richtungen eine gelbliche,
spéter graublaue Verfirbung vorauseilt. Damit fehlt die fiir WeiBfduleerreger typische helle
Holzverfarbung. Ferner beobachtete ZYCHA (1970) auch einen bevorzugten Befall von
feucht gelagertem Holz. Eine dhnliche Beobachtung machte METZLER (1994) an dreijdhrig
beregneten Fichtenpoltern, die trotz der hohen Feuchtigkeit einen starken Befall mit

Armillaria ssp. aufwiesen.

Armillaria ostoyae (Romagnesi) Henrik, ein in Mitteleuropa v.a. an Nadelgeholzen
vorkommender Pilz, der nach ROLL-HANSEN (1985) nur eine geringe Bedeutung auf
Laubgeholzen besitzt. Nach RISHBETH (1982) weist A. ostoyae ein begrenzteres
Wirtsspektrum als Armillaria mellea auf und agiert nach Untersuchungen von SIEPMANN
und LEIBIGER (1989) parasitisch z.B. auf 60jihrigen Fichten. Auch WAHLSTROM et al.
(1991) schitzt Armillaria ostoyae hochpathogen ein, mit der Einschrinkung, daf} er selten auf

nicht gestreften Bdumen vorkommt.
Armillaria gallica (Marxmiiller & Romagnesi) ein vor allem in Laubwildern vorkommender

Pilz, der nach Untersuchungen von SIEPMANN und LEIBIGER (1989) v.a. in
Buchenwildern saprophytisch agiert.

Inonotus dryadeus

In Europa kommt Inonotus dryadeus (Pers.: Fr.) Murrill innerhalb des Quercus-Areals vor
und reicht mit seiner nordlichen Verbreitung bis zum siidlichen Skandinavien. Daneben ist er
weit in Asien und Nordamerika verbreitet.

Nach SINCLAIR et al. (1987) vermag I. dryadeus sowohl Laub- als auch Nadelbdume
parasitisch zu besiedeln und saprophytisch auf Baumstiimpfen zu leben. Den Basidiosporen,
so wird vermutet, fillt in diesem Zusammenhang die wichtige Aufgabe der Verbreitung und
Etablierung auf neuen Substraten zu. Andererseits liegen noch keine Beweise vor, daff eine
Infektion auch durch Wurzelkontakte benachbarter Baume stattfindet (SINCLAIR et al. 1987).
In der europdischen Literatur wird v.a. eine durch Inonotus dryadeus verursachte Wurzelfiule
an alten oder auf ungiinstigem Substrat stockenden Eichen beschrieben.
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Die Besiedlung erfolgt iiber das Baumwurzelsystem und steigt von dort aus nur bis in den
unteren Stammteil (JAHN, 1990). Dabei beschrinkt sich die Fdule groBtenteils auf das
Kernholz, so da} das duBere Erscheinungsbild von befallenen Bdumen oft iiber viele Jahre
symptomlos ist, doch durch das zerstorte Wurzelsystem kann es zu plotzlichem Wurf oder
Bruch kommen. Ein Indiz fiir einen Befall sind die einjdhrigen Fruchtkorper, die von Mai bis
Dezember an der Stammbasis auftreten und bis Mitte September voll erwachsen sind. Die
Fruchtkorper erscheinen jedoch nicht zwangsldufig jedes Jahr. Die dabei verursachte
Holzzerstorung des Pilzes ist in die Kategorie der Weilifdulen einzuordnen, und das Holz

nimmt dabei eine weich-wissrige Erscheinung an (LONG, 1913).

Ganoderma applanatum

Ganoderma applanatum (Pers.) Pat. ist ein Pilz mit breitem Wirtsspektrum, der v.a. in
Laubwiildern auf der nordlichen Halbkugel weit verbreitet ist und oft Buchen besiedelt.
Daneben kommt er in Parks, Gartenanlagen und Stéddten sowie seltener auch auf Nadelhdlzern
wie Fichte und Tanne vor.

Als Schwicheparasit besiedelt er v.a. Wunden an Wurzeln und Stamm seiner Wirte und kann
hier eine intensive Weifdule verursachen, die zu einer erheblichen Beeintriichtigung der
Stand- und Bruchsicherheit fiihrt. Wie schon bei anderen wurzelbiirtigen Pilzen erwihnt, ist
das plotzliche Umfallen oder Brechen von infizierten Bdumen stets eine Gefahr, wobei nach
SINCLAIR et al. (1987) die mehrjahrigen Fruchtkorper die einzigen deutlichen Indikatoren
fiir eine vorliegende Holzzersetzung sind. Der vielfiltig ausgebildete Fruchtkorper ist meist
konsolenférmig und zuweilen groBer als 50 cm. Seine Oberflidche ist fest, jedoch mit dem
Fingernagel eindriickbar und oft stark mit dem eigenen braunen Sporenpulver iibersit. Bei der
Pilzbestimmung kann es leicht zur Verwechslung der Arten Ganoderma applanatum und
Ganoderma adspersum (Boud in Pat)) kommen, wobei makroskopische Merkmale sehr
hilfreich in der Artunterscheidung sind. So treten nur bei G. applanatum Gallen auf der
Unterseite des Pilzfruchtkorpers auf, die durch eine Pilzfliege (Agathomyia wankowiezi)
verursacht werden. AuBlerdem sind die Fruchtkorper eher diinner (ca. 10 cm) und stidrker vom
Substrat abstehend als bei G. adspersum. Weiterhin ist bei G. applanatum das Verhiltnis von
Trama zur Rohrenschicht zugunsten der letzteren verschoben.

Nach BLANCHETTE (1984) verursacht der Pilz sowohl eine simultane als auch eine
selektive Delignifizierung, wobei unklar bleibt, welche Mechanismen die jeweilige Fiule
bewirken. Makroskopisch nimmt dabei von G. applanatum befallenes Eichenkernholz eine
hell fleckige bis streifige Struktur an (AUFSESS, 1973).
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Grifola frondosa

Grifola frondosa (Dickson: Fr.) S. F. Gray lebt als weiBfduleverursachender Pilz in Europa an
der Stammbasis und an Wurzeln v.a. von dlteren Eichen und seltener an Linde (KREISEL,
1961). In Siideuropa kommt er dagegen auch hdufiger an Edelkastanien vor.

Beobachtungen von CARTWRIGHT (1940) an Eichen ohne jegliche Stammverletzung
zeigten eine im Kernholz aufsteigende Fiule bis ca. 1,5-2,5 m Hohe, die somit ihren
alleinigen Ursprung im Wurzelsystem haben mufite. Dabei verfirbte sich das Holz in einem
fortgeschrittenen Fidulestadium zu einer Loch- bzw. streifigen Weillfiule, die durch eine Zone
geringerer Zerstorung von rotlich erscheinender, wassergesittigter Konsistenz umgeben war
(CARTWRIGHT, 1940). GREIG und GULLIVER (1976) beobachteten die Anwesenheit
einer charakteristischen orangen Zone, die mit der Weillochfdule assoziiert war und wiesen
auflerdem auf hohe finanzielle EinbuBen beim Eichenholzverkauf durch die damit
einhergehende basale Holzzerstérung hin.

Die einjahrigen Fruchtkorper erscheinen im Herbst an den Wurzeln und dem unteren Stamm
und konnen iiber Jahrzehnte hinweg dort immer wieder auftreten und weiterwachsen. Es
bilden sich sogenannte Sammelfruchtkorper aus, bei denen aus einem fleischigen Stamm
zahlreiche Einzelhiite entspringen. Unterseits findet man weit am Stiel herablaufende weif3 bis
cremfarbige Poren, die von leicht eckiger Form sind. Bei Druck, z.B. mit einem Finger,
dunkelt diese Porenschicht nicht nach, im Gegensatz zu Meripilus giganteus (Pers.: Pers)
Karst (BREITENBACH & KRANZLIN, 1986). Ferner sind hiufiger benachbarte Biume
befallen, da G. frondosa das Potential besitzt, {iber diec Wurzeln benachbarte Biume zu
infizieren (JAHN, 1990).

Pholiota squarrosa

Pholiota squarrosa (Miiller: Fr.) Kummer, ist sowohl in Europa als auch Amerika verbreitet
und besitzt ein breites Wirtsspektrum auf Laubbdumen, daneben befillt der Pilz auch
Koniferen wie z.B. Picea abies. In Deutschland kommt er vom Flach- bis ins Bergland vor.
Die Pilzfruchtkorper werden von Juli bis Dezember an der Stammbasis seiner Wirte gebildet.
Neben seiner Gefihrlichkeit, als Wundparasit sowohl den unteren Stammteil als auch die
Starkwurzeln zu befallen, kann er auBlerdem saprophytisch agieren (PHILLIPS &
BURDEKIN, 1982).

Seine Holzzersetzung wird den Weillifdulen zugeordnet, jedoch liegen in der Literatur nur
spdrliche Informationen iiber weiterreichende Einzelheiten der Holzzerstdrung vor. So
beschreibt PEACE (1938) makroskopisch die Holzzersetzung an von ihm untersuchten
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Fichten als eine weiche Braunfiule. Damit weist die Holzzerstérung und die damit
einhergehende Holzverfirbung eine fiir Weillfaulepilze untypische Farbe auf.

Flammulina velutipes

Flammulina velutipes (Curtis Fr.) Singer ist in Europa verbreitet und tritt v.a. an Weiden und
anderen Laubbdumen auf, selten jedoch an Nadelhoizern. Seine Fruchtkorper erscheinen im
Spitherbst und Winter (Oktober bis April) und besiedeln nach SEEHAN (1979) kleine
Wundstellen vom Boden bis zu einer Hohe von fiinf Metern. Seine Fruchtkrper wachsen
meist in Blischeln und sind in ihrem Erscheinungsbild sehr variabel. Die orange-gelbliche
Farbe wird in der Mitte des konvexen Fruchtkorpers dunkler.

Flammulina velutipes kommt im néhrstoffreichen Splintholz von Laubhdlzern vor und
erndhrt sie anfidnglich von den leicht zugénglichen Holzanteilen (LYR & ZIEGLER, 1959).
Nach SCHLECHTE (1986) ist F. velutipes den WeiBfduleerregern zuzuordnen, wobei ihm
eine mittlere holzzerstorende Kraft zukommt. Uberraschender Weise konnte bei ihm nur eine
geringe Laccaseaktivitit nachgewiesen werden und mit zunehmender Holzzersetzung die
Tendenz zu einer Braunfiule (LYR & ZIEGLER, 1959). Studien von NILSSON und DANIEL
(1988) an mit F. velutipes infiziertem Holz zeigten typische Moderfdulekavernen im
zersetzten Bereich und konnten dariiber hinaus aber auch einen deutlichen Ligninabbau in
chemischen Analysen nachweisen. Aufgrund des beobachteten Ligninabbaus kommen die
Autoren zu dem SchluB}, da3 der Pilz trotz der Kavernen den Weilfauleerregern zuzurechnen

ist.
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2.2 Methoden

2.2.1 Gewinnung des Wirtsmaterials

Das Wirtsmaterial der Studien stammte von ca. 80- bis 120jdhrigen gesunden und
geradschaftigen Bdumen aus Waldbestidnden. Das Kriterium der Geradschaftigkeit ergab sich
aus der Tatsache, daB die Biomechanik Einflufl auf die Holzanatomie nimmt, z.B. durch die
Druck- und Zugholzbildung (WARDROP, 1995; COTE & DAY, 1995; MATTHECK &
KUBLER, 1995) und damit letztendlich das Verhalten holzabbauender Pilze beeinfluf3t
werden kann. Um diesen Einfluf zu minimieren, wurde auf die Gewinnung moglichst

homogenen Materials grof3ter Wert gelegt.

Die Biume wurden frisch gefillt, und von ein- und demselben Baum wurde jeweils Holz aus
dem unteren geradschaftigen Stammstiick sowie den Wurzein entnommen. Die Entnahme von
Stamm- und Wurzelholz erfolgte in Anlehnung an BOTTCHER und LIESE (1975). Die
unterirdisch schrdg vom Stammzentrum weg verlaufenden Wurzeln wurden von Hand
freigelegt und anschliefend mit Motorsdge oder Axt in moglichst gerade verlaufende
Einzelstiicke von ca. 30-40 cm Linge und 10-20 cm Durchmesser zerlegt. Dabei besal3 das
jeweils erste Wurzelholzstiick einen Mindestabstand von 20 cm vom Wurzelhals, um den von
BOTTCHER und LIESE (1975) erwihnten Ubergangsbereich von der Wurzel zum Stamm
auszuschlieBen.

Die verwendeten Baumarten und ihre ehemaligen Standorte:

1) Fagus sylvatica L. (Rotbuche)
(Deutschland: Schopfheim)
2) Acer platanoides L. (Spitzahorn)
(Deutschland: Mooswald, Freiburg i. Br.)
3) Quercus robur L. (Stieleiche)
(Deutschland: Mooswald, Freiburg i. Br.)
4) Picea abies L. (Fichte)
(Deutschland: Mooswald, Freiburg i. Br.)
5) Tilia cordata Mill. (Winterlinde)
(Deutschland: Schoptheim)

Das gewonnene Baummaterial wurde in der Werkstatt unter Beriicksichtigung des
Schwindens bei der spiteren Trocknung auf Wiirfel mit 20 x 20 x 20 mm Kantenlinge
zurechtgeschnitten.

Die Probeklotzchen des Stammholzes wurden aus dem Kern- bzw. Reifholz geschnitten.

Durch diese Vorgehensweise solite sichergestellt werden, daf3 die ausgesuchten
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wurzelbiirtigen Pilze auch unter Laborbedingungen das natiirlicher Weise zur Verfligung
stehende Substrat erschlieen miissen.

Die Wurzelholzklétzchen wurden mit einem Mindestabstand von 1 cm zur Rinde ausgeségt.

Je Pilz-Wirt-Verhiltnis und Inkubationszeit standen 5 Klotzchen zuziiglich der
Kontrollexemplare zur Verfiigung. Dies bedeutet, daB bei der Versuchsvariante I mit drei
Inkubationszeiten sowohl 15 Klotzchen Stamm- als auch Wurzelholz beimpft wurden, parallel
dazu existierten jeweils 15 unbehandelte Kontrollklotzchen.

2.2.2 Beimpfung der Versuchsklotzchen

Die Beimpfung der Versuchsklotzchen wurde in Anlehnung an SCHWARZE und FINK
(1994) durchgefiihrt, die ihrerseits ein Verfahren von OTJEN und BLANCHETTE (1986)
modifizierten:

Im ersten Schritt erfolgte die Anzucht der Reinkulturen in Petrischalen (94*16 MM; mit
Nocken) auf 3%igem Malzextrakt-Agar fiir 14 Tage in einem Brutschrank bei 25 °C im
Dunkeln. Im zweiten Schritt wurden diese mit Ausnahme von Inonotus dryadeus zur
Gewinnung des Inokulums auf eigens dafiir vorbereiteten Haselklotzchen kultiviert.

Die ca. vierjihrigen Haseltriebe (Corylus avellana L.: Schopfheim, Baden-Wiirttemberg,
Deutschland) wurden entrindet und in Scheiben von 10 mm Durchmesser und Hohe
geschnitten. AnschlieBend erfolgte die Plazierung von jeweils 16 Haselklotzchen in einem
200 ml Weithals-Erlenmeyerkolben, der mit 100 g scharfem Sand, 3 g Maismehl (Neuform
International Import, Organisation der Neuform Vereinigung deutscher Reformhiuser) und 25
ml destilliertem Wasser befiillt war. Diese Erlenmeyerkolben wurden anschlieBend fiir 20
Minuten bei 120 °C autoklaviert. Nach dem Autoklavieren wurden aus den in Petrischalen
angezogenen Reinkulturen unter sterilen Bedingungen 5 mm breite Myzelscheiben
ausgestanzt und auf die Haselscheiben plaziert. Die Erlenmeyerkolben wurden anschlieBend
mit einem sterilen Wattestopfen und Parafilm verschlossen und bis zur vollstindigen
Besiedlung der Haselklotzchen, dem spéteren Inokulum, im Brutschrank aufbewahrt.

Bei Inonotus dryadeus scheiterte die Besiedlung der Haselklotzchen trotz zweimaligen
Versuchs. Deshalb wurden in diesem Fall anstatt der Hasel- Buchenscheiben verwendet, die in
1%-Malzextrakt autoklaviert wurden. AnschlieBend wurden jeweils 10 Buchenkldtzchen
direkt in die in Petrischalen angezogenen Reinkulturen plaziert, mit Parafilm verschlossen und

dort auch bis zur vollstindigen Besiedlung im Brutschrank aufbewahrt.

Zur eigentlichen Beimpfung der Versuchsklotzchen wurden diese bei einer Temperatur von
103 +/- 2 °C {iber 48 Stunden darrgetrocknet, anschlieBend das Trockengewicht bestimmt.
Kiinstliche Befeuchtung mit destilliertem Wasser fand in einem Exsikkator mittels einer
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Vakuumpumpe statt. Die Klotzchen der einzelnen Wirte bedurften dabei einer Befeuchtung
zwischen 2-20 Minuten, um den gewiinschten Feuchtigkeitsgehalt von 50-70% des
Trockengewichts zu erreichen. Danach wurden sie auf ihren Querschnittsflichen stehend in
jeweils ein 500 ml Glas (Honigglas) plaziert. Letzteres wurde vorher mit 10 g Vermiculit der
KorngroBBe 3-6 mm befiillt (Firma Isola-Mineralwolle-Werke, W. Zimmermann GmbH,
Sprockhovel-HaBlinghausen) und mit 50 ml destilliertem Wasser befeuchtet. Diese Gliser
wurden mit ihrem Aluminiumdeckel lose verschlossen und zur Sterilisation fiir 20 Minuten
bei einer Temperatur von 120 °C autoklaviert.

Anschliefend wurde jedes Probeklotzchen unter sterilen Bedingungen gemif der geplanten
Pilz-Wirtkombinationen (Tabelle 1) mit dem jeweiligen angezogenen Inokulum beimpft.
Dieses wurde in die Mitte der Querschnittsfliche eines jeden Probekl6tzchens plaziert, wobei
bei den Kontrollvarianten ein nicht pilzlich infiziertes Inokulum verwendet wurde. Danach
wurde das Honigglas locker mit seinem Deckel und Parafilm verschlossen und fiir die

jeweilige Inkubationszeit im Brutschrank im Dunkeln bei 25 °C aufbewabhrt.

Pilzart Variante I Variante I1
Baumart

Armillaria ostoyae Fagus sylvatica

Tab.1: In zwei Versuchsvarianten unterschiedene Auswahl verschiedener Pilz-Wirt
Kombinationen zur Beimpfung des Wurzel- und Stammbholzes in vitro.

2.2.3 Bestimmung des Gewichtsverlustes der Probeklotzchen

Zunichst wurden die Versuche nach dem Schema der Variante I mit drei Inkubationszeiten
von 6, 12 und 18 Wochen durchgefiihrt. Spiter kam die vereinfachte Versuchsvariante II mit
nur zwei Inkubationszeiten von 6 und 12 Wochen zur Anwendung. Die Verkiirzung der
Inkubationszeit auf maximal 12 Wochen ergab sich aus den Ergebnissen der Versuchsvariante
I, bei denen keine wesentlichen neuen Erkenntnisse in der dritten Inkubationszeit gewonnen
werden konnten. Nach Abschluf} einer jeweiligen Inkubationszeit wurden die Versuchsgliser

geoffnet, die einzelnen Probekldtzchen von Myzel gereinigt und anschlieBend deren
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Feuchtgewicht bestimmt. Nachfolgend trockneten alle Probekldtzchen fiir 48 Stunden bei 103
+/- 2 °C. Wihrend des Abkiihlens wurden diese getrockneten Proben in einem Exsikkator
aufbewahrt und anschlieend gewogen.

Aus den unter 2.2.2 vor der Beimpfung ermittelten Grofen und den oben genannten
Mefigrofen, konnten sodann die Gewichtsverluste und Feuchtigkeitsverdnderungen der
Versuchskldtzchen in den jeweiligen Inkubationszeitrdumen errechnet werden, differenziert
nach Wurzel- und Stammbolz und Pilz-Wirt-Kombinationen.

Bei der statistischen Auswertung der Gewichtsverlustdaten fand eine zweifaktorielle
Varianzanalyse Anwendung. Damit sollten auf  quantitativem Weg die auf das
Versuchsergebnis einwirkenden Einflufaktoren untersucht werden, um eine Aussage
beziiglich ihrer Qualitdt als wesentliche oder unwesentliche Einfluigrofien treffen zu kdnnen
(SACHS, 1992).

Zum einen wurde der Einflul der Holzentnahmestelle (Wurzel- oder Stammbholz) und der
Inkubationszeit auf den durch einen Pilz verursachten Gewichtsverlust getestet. Im
Ergebnisteil wird der Uberbegriff ,,Organ“ verwendet, wenn es um die Differenzierung
zwischen Wurzel- bzw. Stammholz geht. Zusitzlich wurde bei dieser Berechnung auch noch
das Ausgangsgewicht der Holzkl6tzchen als Kovariate beriicksichtigt, denn trotz der gleichen
Probenklotzchengrofle  differierte das eigentliche Probenausgangsgewicht. Der der
Varianzanalyse angeschlossene F-Test zeigte fiir die einzelnen Pilz-Wirt-Kombinationen an,
ob eine globale Signifikanz bei den Haupteffekten (Stamm- oder Wurzelholz und
Inkubationszeit) vorliegt, wo diese begriindet ist und inwiefern Wechselwirkungen vorliegen.
Dabei wird im folgenden eine zum Testniveau hochsignifkante Ablehnung der Nullhypothese
(p< 0,001) mit zwei Sternen (**) und eine signifikante Ablehnung der Nullhypothese
(p< 0,05) mit einem Stern (*) gekennzeichnet.

Zum anderen wurde auch mittels einer zweifaktoriellen Varianzanalyse der durch den Pilz
verursachte Gewichtsverlust auf zwei verschiedenen Wirten getestet. Dabei wurde auch hier
zwischen Wurzel- und Stammholz differenziert, wobei die Gewichtsverlustdaten nur aus der
zweiten Inkubation (12 Wochen) beriicksichtigt wurden. Dies ergab sich aus der Tatsache, dafl
fiir die erste Inkubationszeit die Abbauraten noch nicht als so aussagekriftig angesehen
wurden und fiir die dritte Inkubationszeit nur Daten fiir die Variante I existierten.

Neben der globalen Information eines signifikanten oder nicht signifikanten Ergebnisses war
es zudem von Interesse zu priifen, ob der jeweils pro Inkubationszeitraum ermittelte
durchschnittliche Gewichtsverlust sich zwischen Wurzel- und Stammholz bei einer
Irrtumswahrscheinlichkeit von p = 0,05 signifikant unterscheidet oder das Ergebnis lediglich
zufilliger Natur ist. Dazu wurde der LSD-Test ("least significant difference") angeschlossen
(SACHS, 1992). Dieser Test setzt die Signifikanz des Globaltests voraus, die mit der

Varianzanalyse und angeschlossenem F-Test festgestellt wurde und empfiehlt sich flir einen
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Mittelwertvergleich bei weniger als sechs Variaten (k<6). Die statistische Auswertung wurde
mit dem computergestiitzten SPSS-Programm durchgefiihrt (NORUSIS, 1988).

Bei den Datenpaaren, die innerhalb einer Inkubationszeit oder bei einem Organ zu keinem
meBbaren Gewichtsverlust fiihrten, wurden die verbleibenden Daten mittels eines t-Tests fiir
zwei unabhéngige Stichproben getestet (p=0,05). Dieses traf auf A. gallica an Fichte fiir die
erste Inkubationszeit zu, wo sowohl beim Stamm- als auch Wurzelholz kein Gewichtsverlust
meBbar war. Ebenso betraf es A. mellea an Fichte, wo kein Abbau des Stammbholzes liber die
gesamte Beobachtungszeit mefbar war. Hier wurden nur die Gewichtsverlustdaten im

Wurzelholz weiter beriicksichtigt.

AnschlieBend sollen diese Ergebnisse in einen Gesamtkontext gestellt werden. Studien der
Holzzersetzungsmuster auf Basis lichtmikroskopischer Arbeiten einerseits und Analysen von
Holzbestandteilen andererseits, wie z.B. die Stickstoff- und Ligninbestimmung, werden dabei

zusitzlich besonders beriicksichtigt.

Wie eingangs erwihnt, wurde neben der Verdnderung des Gewichtes der Versuchsklotzchen
jeweils auch deren Holzfeuchtigkeit ermittelt. In diese Datenpaare wurde anschlieBend eine
lineare Regressionsgerade gelegt und das dazugehorige Bestimmtheitsmal3 (t?) errechnet.
Angeschlossen daran war der F-Test, um die Parameter der zugrundegelegten linearen
Funktion bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von p = 0,05 auf den Grad ihres
Zusammenhangs zu priifen. Diese Daten wurden nicht mit in die Varianzanalyse einbezogen,
da die Messung der Feuchtigkeiten in den Versuchsklotzchen kritisch betrachtet werden muf.
Zwar werden alle Klotzchen eingangs auf eine Feuchtigkeit zwischen 50-70% eingestellt,
doch anschliefend werden sie autoklaviert, so da3 die Verdnderung der Feuchtigkeit bei
diesem Prozef} nicht genau abzuschitzen ist. Die Analyse der Daten beschriinkt sich deshalb
nur auf den Trend, wie sich die Feuchtigkeit der Versuchsklotzchen bei zunehmendem

Gewichtsverlust veridndert.

2.2.4 Bestimmung des Gesamtstickstoffgehalts der Wurzel- und Stammbholzklotzchen

Die im Holz enthaltene Stickstoffmenge differiert sowohl iiber den Stammquerschnitt, als
auch in verschiedenen Baumarten, und zeitlich betrachtet kommt sie in unterschiedlichen
Mengen im Holz vor (KOLLMANN, 1951; COWLING & MERRILL, 1966; RAYNER &
BODDY, 1988). Thre Rolle wird im Zusammenhang mit Pilzen immer wieder herausgestellt
und Versuche von MERRILL und COWLING (1966) haben aufgezeigt, daB3 eine Zugabe von
Stickstoff den Holzabbau durch Pilze fordert. Auch KOLLMANN (1951) fiihrt an, daf3 Holz
um so dauerhafter ist, je weniger Stickstoff es enthilt. Bei Buchen, die von Natur aus
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stickstoffreicher sind, konnte er allerdings keine wesentliche Erhohung der Abbauraten durch
Stickstoffgaben induzieren, im Gegensatz zu Nadelholz. Es solite somit der Frage nach einem
moglichen Zusammenhang zwischen den Abbauraten der Pilze und den ermittelbaren
Stickstoffkonzentrationen nachgegangen werden.

Im vorliegenden Versuch wurde begleitend zu den ausgewihlten Pilz-Wirt-Verhéltnissen der
Gesamtstickstoffgehalt an nicht beimpften Klotzchen bestimmt. Zu diesem Zweck wurden je
Wirt jeweils 15 Klotzchen von Stamm- und Wurzelholz bis zur Gewichtskonstanz getrocknet
und anschliefend zur Homogenisierung des Materials in einer Scheibenschwingmiihle zu
Pulver verarbeitet. Damit war gewdhrleistet, daB das Versuchsmaterial, an dem der
Gewichtsverlust ermittelt wurde, aus der gleichen Grundgesamtheit stammte, aus der auch die
Proben zur Stickstoffbestimmung herrithrten. Nach der Probenvorbereitung ermitteite man
die Stickstoffgehalte mit dem Carlo-Erba-Elemental-Analyzer (Modell NA [500). Das
Grundprinzip basiert auf einer vollstindigen Verbrennung der Probe in reinem Sauerstoff,
wobei der gebundene Stickstoff in molekularen Stickstoff und Stickoxide umgesetzt wird.
Letztere werden anschlieffend auf einem mit 850 °C beheizten, zum Teil mit Silber
beschichteten Kupferkatalysator zu Stickstoff reduziert (EHRENBERGER, 1991). Dieser Art
der Stickstoffbestimmung wurde der Vorzug gegeben, da im Gegensatz zur Kjeldahl-Methode
durch die Oxidation der Probe alle Stickstoffverbindungen erfallt werden konnen und damit
eine hohere Genauigkeit erreicht wird (KELLER & NUSSBAUMER, 1993). Aufierdem ist die
Elementaranalyse vollautomatisch gesteuert, und es bedarf weniger Zeit und keines Umgangs
mit gefdhrlichen Chemikalien.

Eine Analyse des zersetzten Holzes auf dessen Stickstoffkonzentrationen unterblieb, da im
Holz abgebauter Stickstoff z.B. in pilzeigene Substanzen umgewandelt werden kann und
damit bei einer Gesamtstickstoffbestimmung weiterhin mitgemessen werden wiirde. Dieses
wurde auch bestitigt in Untersuchungen von COWLING und MERRILL (1966), die keine
signifikanten Unterschiede in der Stickstoffkonzentration zwischen gesundem und zersetztem
Holz nachweisen konnten.

2.2.5 Bestimmung des Lignin- und Zellulosegehaltes der inkubierten Wurzelholz-
klotzchen

Lignin- und Zellulosekonzentration wurde in Anlehnung an die Methode von ROWLAND

und ROBERTS (1994) bestimmt. Sie testeten in zahlreichen Versuchen unterschiedliche

Analysemethoden zur Ligninbestimmung. Als einfachste Methode stellte sich die

Ligninextraktion durch Waschung der Fasern mit Sdure heraus. Dariiber hinaus bietet sie die

Maoglichkeit, den Zellulosegehalt mitzubestimmen. Mit anderen Worten wurde der Lignin-

und Zellulosegehalt in der vorliegenden Arbeit auf gravimetrischem Weg bestimmt. Im



20 Material und Methoden

folgenden wird das Verfahren nur in groben Ziigen umrissen, denn der genaue Ablauf ist der
oben genannten Quelle entnehmbar. Es sei vorab darauf hingewiesen, da3 eine Analyse von
fiinf Proben ca. elf Stunden Zeit bedarf.

Fir alle Pilz-Wirt-Kombinationen erschien beziiglich der Aussagekraft nur an Wurzelholz der
zweiten Inkubationszeit die Bestimmung des Lignin- und Zellulosegehaltes in
Gewichtsprozenten sinnvoll. Als Kontrolle dienten Proben aus gesundem Holz. Dariiber
hinaus fand auch eine stichprobenartige Ermittlung der absoluten Abbauleistungen der
genannten Stoffe statt, indem zusitzlich das genaue Volumen der geraspelten Holzsubstanz

beriicksichtigt wurde.

In die Analyse floB jeweils eine Mischprobe aus allen fiinf Wurzelholzklotzchen eines Pilz-
Wirt-Verhiltnisses der zweiten Inkubationszeit ein. Von diesen wurde mittels einer
Holzraspel der dem Inokulum am néchsten gelegene Teil des Klotzchens abgeraspelt, bis eine
gesamte Materiaimenge von 0,5 bis 1 Gramm gewonnen war, ein Wert, der sich aus den
Erfahrungen von Rowland und Roberts ergab. Im ersten Schritt wurden mit Hilfe einer
CTAB-Losung (Cetyltrimethyl-Ammonium-Bromid) Hemizellulosen hydrolysiert und z.B.
Proteine gelost. Mit anderen Worten werden alle Substanzen eines Holzkltzchen durch die
Behandlung mit der CTAB-Losung herausgelost, die kein Lignin, Zellulose oder unloslicher
Ascheanteil sind. Letzterer war in den vorliegenden Studien so gering (< 1%), daB} er
vernachlidssigt werden kann. Die ibrigbleibende ADF-Losung (Acid Detergent Fibre)
repriasentiert somit die verschiedenen Anteile an Lignin und Zellulose in der jeweiligen

Mischprobe und errechnet sich wie folgt:

(Probenrest nach der Behandlung mit der CTAB-Losg.) * 100

% ADF=

Einwaagegewicht

Das folgende Rechenbeispiel soll kurz umreiflen, welche Faktoren bei der Analyse zu einem
geringen oder hohen Anteil an ADF-Losung fiihren, ein Wert, der insbesondere bei

Betrachtung von pilzlichen Abbauleistungen als sehr interessant erscheint.

1) Von 0,5g (Einwaagegewicht) werden durch die CTAB-Losung 0,1g herausgelost, so daf3
0,4g an Lignin und Zellulose als Probenrest iibrigbleiben, das bedeutet nach oben genannter
Formel 80%-ADF-Losung.
2) Von 0,5g (Einwaagegewicht) werden durch die CTAB-Lo6sung 0,3g herausgelost, so daf3
0,2g an Lignin und Zellulose als Probenrest iibrigbleiben, das bedeutet nach oben genannter
Formel 40%-ADF-Losung.
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Es ist deutlich zu erkennen, da} im Beispiel zwei ein geringerer Anteil an Zellulose und
Lignin in der eingewogenen Probe urspriinglich vorhanden war, dagegen ein groBerer Anteil
an Substanzen, die durch die CTAB-Losung herausgelost wurden. Ubertriigt man dieses
Ergebnis auf pilzliche Abbauleistungen, konnte der Anteil an ADF-Losung einen Hinweis
darauf geben, ob Substanzen, die kein Lignin oder Zellulose sind, vorzugsweise oder eher

seltener abgebaut werden.

Anschlielend fiihrte die Zugabe von 72%iger Schwefelsdure zur Extraktion der Zellulose. Im
letzten Schritt, durch Veraschen der Restprobe bei 550 °C fiir zwei Stunden, liefl sich der

Ligningehalt errechnen.

2.2.6 Lichtmikroskopische Untersuchungen

Verwendung fiir lichtmikroskopische Untersuchungen fanden jeweils die Klotzchen mit dem
hochsten und niedrigsten Gewichtsverlust einer Inkubationszeit. Aus diesen wurde mittels
einer Handsédge drei Holzproben (3 x 3 x 8 mm) zur Betrachtung des Holzes im Quer-,
Radial- und Tangentialschnitt geségt.

Diese Holzproben wurden mit Hilfe einer Vakuumpumpe in einer Fixierlosung, bestehend aus
0,2 mol. Phosphatpuffer mit einem pH von 7,2-7,4 und 3% gepufferten Glutaraldehyd, entgast
und anschlielend flir zwei Tage im Kiihlschrank aufbewahrt. Danach wurden sie alle zwei
Stunden in frischem destilliertem Wasser in einem Rotator geschwenkt und in einer
aufsteigenden Acetonreihe von 50% iiber 70%, 90% und 96% Aceton entwissert.
Anschlieend wurden die Proben bei 45 °C in 100%igen Einbettungsmittel und 96%igen
Aceton (Verhiltnis 1:1) fiir zwei Tage mit einmaligem Losungswechsel aufbewahrt. Im
letztem Schritt wurden die Proben in Gelantinekapseln in einer Kunststofflosung
(Methacrylat) nach FINK (pers. Mitt., 1995) eingebettet.

Nach dem Aushirten der Kapseln wurden die Proben auf einem Rotationsmikrotom (Reichert-
Jung/Leica 2040) mit Hilfe eines Diamantmessers auf eine Stirke von 3um geschnitten. Die
semidiinnen Schnitte wurden auf mit Gelatine beschichtete Objekttréger plaziert und diese wie

folgt gefirbt.

Normfirbung: (FINK, pers. Mitteilung 1995):

1) 24 Stunden in 3%iger Safranin- und 1%iger Acriflavinldsung
2) 30 Minuten in 1%iger Auraminldsung

3) 3 Minuten in 2%iger Methylenblaulosung

Diese einzelnen Farbeschritte wurden jeweils durch einen Spiilvorgang mit destilliertem

Wasser voneinander getrennt. AbschlieBend wurden die Objekttriger mit einem Objektglas
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dauerhaft geschiitzt und standen so fiir die lichtmikroskopischen Aufnahmen mit einem Leitz-

Vario-Orthomat Kamerasystem zur Verfiigung.

Fluoreszenzfirbung: (FINK, pers. Mitteilung 1997):

An einer ausgewdhlten Probenanzahl wurde dariiber hinaus mit der Fluoreszenzmikroskopie
gearbeitet. Dazu wurden die semidiinnen Schnitte (211) auf nicht beschichtete Objekttrager
plaziert und mit Acridinorange (FINK, pers. Mitteilung 1997) angefirbt:

1) 1 Stunde in 0,02 %iger Acridinorangelosung.
2) Spiilen in Aqua dest..

Acridinorange gilt als ein Fluorochrome, der als Hilfsstoff fiir die Epifluoreszenz eingesetzt
werden kann. Bei der Fluoreszenzmikroskopie regt man eine Probe zur Absorption durch
Licht im sichtbaren oder ultravioletten Spektralbereich an. Dadurch wird bei vielen Stoffen
ein Elektroneniibergang auf ein hoheres Energieniveau induziert und bei der Riickkehr der
Elektronen auf ihr Ausgangsniveau kommt es zur Fluoreszenz der Probe innerhalb bestimmter
Wellenldngenbereiche (ROST, 1992; WERNER & PECINA, 1995).

Im vorliegenden Fall wurde ein blaues Anregungsspektrum durch das Filterset 450-490nm
induziert, um fluoreszenzmikroskopische Studien durchzufiihren. Nach FUKAZAWA et al.
(1976) fluoresziert bei mit Acridinorange geféirbten Proben die Sekundidrwand von Holzzellen

griin oder gelb-griin und die Mittellamelle gelb oder orange.

Durch den Einsatz verschiedener Farbemethoden sollten liber die makroskopisch erkennbaren
Strukturveranderungen  hinaus  weiterreichende  Informationen  iiber  histologische

Verédnderungen nach Holzzersetzungen innerhalb der Zellwand erzielt werden.
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2.2.7 Rasterelektronenmikroskopie mit Feldemissionskatode (FE-REM)
Untersuchungen mit dem FE-REM (Bauart Jeol 6300 F) wurden in der EMPA (Diibendorf,
Uberlandstr. 129; CH 8600 Diibendorf) durchgefiihrt. Die Rasterelektronenmikroskopie in
Verbindung mit der Feldemissionskathode ermoglicht eine hervorragende Auflésung von
nicht leitfihigen Materialien und ist in ihrer genauen Funktionsweise in ZIMMERMANN
(1993) beschrieben.

Diese Methode wurde als Ergédnzung zur Lichtmikroskopie angewendet, um insbesondere
beobachtete Verdnderungen der Zellwand durch die Holzzersetzung in ihrer Feinstruktur zu
erforschen. Dazu fand eine Auswahl derjenigen Proben statt, die interessante
Holzzersetzungsmuster aufwiesen. Diese Proben wurden wie unter 2.2.7 beschrieben
behandelt. Nach dem Anschneiden mit dem Diamantmesser wurde das Einbettungsmittel tiber
den Zeitraum einer Woche durch tdgliches Wechseln der Acetonlosung (96%) herausgelost,
um anschlieBend die Holzproben durch eine Kathodenbestiubung (LANGE & BLODORN,
1981) zu préparieren. Dazu stand an der EMPA eine Klein-Beschichtungsanlage vom Typ
MED 010 Turbo der Firma Balzers Union zur Verfiigung, in der die Proben mit einer

Folientarget aus Platin ,,besputtert” wurden.
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Ergebnisse

3. Ergebnisse

3.1 Ergebnisse der quantitativen Untersuchungen

3.1.1 Einflul von Wurzel- oder Stammbholz und Dauer der Inkubation auf die Abbau-

leistung eines Pilzes

Gewichtsverluste

Mit ein und demselben Pilz wurde jeweils Wurzel- und Stammholz inokuliert. Es sollte

gepriift werden,

ob sowohl qualitative als auch quantitative Unterschiede bei der

Holzzersetzung auftreten. Quantitative Unterschiede lassen sich z.B. durch die Ermittlung von

Abbauraten erfassen, die nachfolgend dargestellt werden. Gearbeitet wurde in zwei

Versuchsvarianten, wobei die eingesetzten Pilze in Variante II mit anderen Wirten kombiniert

wurden. Die dabei ermittelten Gewichtsverluste sind in Tabelle 2 und 3 aufgetragen.

Variante 1

Pilzart

Baumart

Inkubationszeit

6 Wochen
12 Wochen
18 Wochen

Stammbholz
@ Gewichtsverfust
in Gramm *

Wurzelholz
@ Gewichtsverlust in

Gramm *

s :‘ :
193 20,18 :2 35% 0 22
0,10+ 0,02 0,16 + 0,04
0,25 £ 0,10 0,33 = 0,09

0,24 + 0,06

0,56 + 0,11

80,08
84026

e s 3 W i . x40, 12,1840,30
L. dryadeus 6 Wochen 0,10 + 0,04 0,75 £ 0,07
12 Wochen 0,10+ 0,02 1,57 £ 0,39
18 Wochen O 15+0, 02 2,24 + 0,67
A.gallica. . |'A: platanoides: - 16 Wo 02 0,26 + 0,08
CaTAE SRR 053 150,13
Lot . el ' , 027 w052 40,05
F. velutipes A. platanoides 6 Wochen 0, 06 + 0,03 0,07 = 0,01
12 Wochen 0,07 = 0,02 0,15 +0,02
~ 18 Woch 0,20 + 0,03 0,28 + 0,12
- Acmelle )i Poabies 6 Woe o 00 e b 0,07 % 0,02
s L 022+0,03
L R 8w ! . 0,26%0,05
A. ostoyae P. abies 6 Wochen 0,08 + 0,01
12 Wochen 0,18 0,02
18 Wochen 0,35 + 0,08

Tab.2:  Durchschnittliche Gewichtsverluste von Stamm- und Wurzetholzklétzchen wiihrend dreier

Inkubationszeiten (* + angetragener Standardfehler; n=5).
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Bei der Versuchsvariante I wurde mit drei Inkubationszeiten gearbeitet. Es ist zu erkennen,
daB die absoluten Gewichtsverluste des Wurzelholzes bei allen Pilz-Wirt-Verhiltnissen hoher
daB kein Abbau des

Fichtenstammbholzes durch A. mellea zu messen war, eine Beobachtung, die sich mit den

waren als die des Stammholzes. Auffillig ist weiterhin,
Ergebnissen der Lichtmikroskopie deckt. Auflerdem waren bei drei Pilz-Wirt-Verhéltnissen
zwischen zwei Inkubationszeiten gleichbleibende Abbauraten mefibar. So kommt es zu keiner
Steigerung des Stammbholzgewichtsverlustes zwischen 12 und 18 Wochen bei A. ostoyae und
P. squarrosa an Buche und bei A. gallica an Ahornwurzelholz. Bei 1. dryadeus unterscheiden
sich im Gegensatz dazu die Abbauraten des Stammbholzes nicht zwischen der ersten und
zweiten Inkubationszeit.

In der zweiten Versuchsvariante wurden dieselben Pilze eingesetzt, doch auf anderen Wirten

und mit einer reduzierten Inkubationszeit von maximal 12 Wochen. Eine weitere Baumart, die
Linde wurde zusétzlich mit aufgenommen, wihrend kein Ahornholz eingesetzt wurde.

Variante I1

Pilzart Baumart Inkubationszeit Stammbholz Wurzelholz
@ Gewichtsverlust || @ Gewichtsverlust in
in Gramm (*) Gramm (*)

eSS = e e e = S
G. applanatum 01 8 2800 D '
F. velutipes T. cordata 6 Wochen 51+ 0,08 0 63 +0, 07
F. ve]utipes T. cordata 12 Wochen 0,99 £ 0,12 1, l7 +0,30
G. frondosa 127 09 0794 O 21
P. squarrosa 6 Wochen 0,09 £ 0,02
P. squarrosa 12 Wochen 0,25 £ 0,03
A. gallica - |16 Wochen: - L mang
A, gallica P : 1 003 R 0074001
I. dryadeus F. sylvatlca 6 Wochen 0,02 + 0 0l 0,12 + 0,06
1. dryadeus F S, lvatlca 12 Wochen 0,08 + 0,04 0,24 i__Q, 18
A.ostoyae o R sylvi foWochen = - L 000£000 - 0,09 40,07
A, ostoyae % syly o 12 Wochen' - 0,020,010 040047
A. mellea Q. robur 16 Wochen 0,09 + 0,01 0,34 + 0,05
A. mellea Q. robur | 12 Wochen 0,12 + 0,03 0,53 + 0,08
Tab. 3:  Durchschnittliche Gewichtsverluste von Stamm- und Wurzelholzkldtzchen wihrend

zweier Inkubationszeiten (* + angetragener Standardfehier; n=5).

Auch hier zeigt sich, da} das Wurzelholz immer stirker abgebaut wird als das Stammholz.

Nur bei G. frondosa tritt in der zweiten Inkubationszeit an Linde ein geringfiigig stédrkerer

Stammbholzabbau auf,

Gewichtsverlust zwischen Wurzel- und Stammbholz duflerst gering.

und bei P. squarrosa an Fichte sind die Unterschiede im
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Ergebnisse der Varianzanalyse

Inwiefern diese unterschiedlichen Abbauraten auf den Einsatz von Wurzel- oder Stammholz
(Organ) und die Inkubationszeit zurlickzufiihren sind, wurde mit Hilfe der Varianzanalyse mit
anschlieBendem F-Test getestet. Bei der Globalanalyse der Daten konnten die Daten in drei
wesentliche Ergebnisgruppen (a, b und c) eingeteilt werden, von denen im folgenden jeweils
ein Pilz-Wirt-Verhiltnis als Reprisentant der Gruppen dargestellt wird. Die statistischen
Daten der anderen, nicht dargestellten Pilz-Wirt-Verhiltnisse, befinden sich im Anhang.

In der Ergebnisgruppe (a) werden diejenigen Pilz-Wirt-Verhiltnisse zusammengefaflt, bei
denen keine Wechselwirkungen zwischen den Haupteffekten (Organ und Inkubationszeit)
existierten, aber unabhingig vom Organ (Wurzel- oder Stammbholz) ein signifikanter
Zeiteffekt ermittelbar war. Mit anderen Worten: es kommt unabhéngig vom Einsatz von
Wurzel- oder Stammholz mit zunehmender Inkubationszeit zu einem signifikant stirkeren

Gewichtsverlust durch den Pilzabbau.
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Abb. 1:  Durchschnittlicher Gewichtsverlust von mit F. velutipes inkubierten Ahornwurzel- und
Stammbholzkldtzchen wihrend dreier Inkubationszeiten (n=5).

Fat man die von F. velutipes verursachten Gewichtsverluste an Ahornwurzel- und
Stammbholzkl6tzchen zusammen, so zeigt sich, daB mit zunehmender Inkubationszeit
hochsignifikant mehr Holzsubstanz abgebaut wird (p<0,001). Auf der Y-Achse sind die
Gewichtsverluste in Gramm aufgetragen und erscheinen als relativ gering. Bezieht man diese
GroBe aber auf das eigentliche Klotzchenausgangsgewicht, so werden beim Wurzelholz nach
18 Wochen ca. 8% der Holzsubstanz abgebaut.

In diese Ergebnisgruppe sind ebenso die Pilz-Wirt-Verhiltnisse von:
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- F. velutipes an Linde
- G. frondosa an Linde

- und P. squarrosa an Fichte einzuordnen.

Bei diesen Pilz-Wirt-Verhiltnissen wurde nur mit zwei Inkubationszeiten gearbeitet und
damit stellte sich ein signifikanter Unterschied im Gewichtsverlust schon zwischen der ersten

und zweiten Inkubationszeit ein. Dieser war bei allen hochsignifikant (p<0,001).

Die Ergebnisgruppe (b) umfaBt die grofite Anzahl an Pilz-Wirt-Verhiltnissen. Sie
reprisentiert die Pilz-Wirt-Verhiltnisse, bei denen das signifikante Ergebnis sowohl auf das
Organ als auch auf den Zeiteinfluf} zuriickzufiihren ist. Im Falle von

- A.ostoyae an Buche und Fichte

- A. gallica an Ahorn

- A. mellea und l.dryadeus an Eiche
fiihrt der Einsatz von Wurzel- bzw. des Stammbholzes zu entsprechenden Effekten. Die
Kovariate besitzt jedoch keinen EinfluB, was bedeutet, daB Schwankungen des
Klétzchenausgangsgewichtes keinen Einfluf} auf die Abbauraten ausiiben.
Auch zu dieser Gruppe gerechnet, aber leicht davon abweichend, verhalten sich die Pilz-Wirt-
Verhiltnisse von G. frondosa an Eiche und P. squarrosa an Buche. Sie weisen zusitzlich
einen Einflufl der Kovariate auf, ein Hinweis darauf, daf die eingesetzten Probekl6tzchen in
ihrem Ausgangsgewicht stark differierten.

Die folgende Abbildung 2 zeigt einen typischen Reprisentanten dieser Gruppe.

Bei diesem Pilz-Wirt-Verhiltnis erreichen die Abbauraten des Wurzelholzes nach 18 Wochen
ein Maximum. Hohere Werte konnten wihrend des gesamten Versuches nicht ermittelt
werden. In Prozent ausgedriickt wurde hier ca. 60% der gesamten Holzsubstanz abgebaut,
wihrend beim Stammbholz nur eine ca. 3%ige Gewichtsreduzierung im gleichen Zeitraum
stattfand. Betrachtet man das Datenmaterial im Zusammenhang mit den statistischen
Ergebnissen, zeigt sich, daB das Organ einen hochsignifikanten Einflu3 auf das
Abbauverhalten von [ dryadeus an Eiche hat (p<0,001). So wird iiber alle drei
Inkubationszeiten hochsignifikant mehr Wurzel- als Stammbholz abgebaut, wobei auch in
Bezug auf das Wurzelholz mit zunehmender Inkubationszeit hochsignifikant hohere
Abbauraten zu messen sind. Das Stammbholz dagegen weist keine signifikant héheren
Abbauraten in der zweiten und dritten Inkubationsperiode auf. Ebenso verhilt es sich mit A.
ostoyae an Fichte und Buche und A. mellea an Eiche. Nur A. gallica an Ahornwurzelholz
weist zwischen der zweiten und dritten Inkubationszeit keine signifikant hoheren

Abbauleistungen mehr auf, die Abbauraten stagnieren in etwa auf einem Niveau. Beim
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Stammbholz kommt es dagegen gerade zwischen der zweiten und dritten Inkubationszeit zu
einem signifikant stirkeren Holzabbau, wihrend bei allen andern Pilz-Wirt-Verhiltnissen
beim Stammholz ansonsten keine signifikanten Gewichtsverluste mit zunehmender

Inkubationszeit mefbar waren (s. Abb.2).
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Abb. 2:  Durchschnittlicher Gewichtsverlust von jeweils finf mit /. dryadeus inkubierten
Eichenkl6tzchen aus Wurzel- und Stammbholz wihrend dreier Inkubationszeiten.

Auch bei G. applanatum an Linde und Buche kommt es zu einem etwas abweichenden
Ergebnis, da hier keine Wechselwirkungen zwischen Organ und Zeit existieren. Somit
nehmen diese Pilz-Wirt-Verhiltnisse eine Zwischenstellung ein. Einerseits haben sie wie die
Vertreter der Ergebnisgruppe (a) einen Zeiteffekt, unabhidngig vom Organ. Andererseits
gehoren sie aber auch in die Ergebnisgruppe (b), da sie unabhingig von der Zeit immer einen
Organeffekt aufweisen. Mit anderen Worten fiihrt der Einsatz von Wurzel- oder Stammbholz
zu signifikanten Unterschieden in den Abbauraten des Pilzes. Das Lindenwurzelholz wird
signifikant und das Buchenwurzelholz hochsignifikant stirker abgebaut als das jeweilige

Stammbholz.

Bleibt festzuhalten, daf3 diese Gruppe in ihrer Zusammensetzung nicht so homogen ist, wie
Ergebnisgruppe (a), jedoch in ihrer Hauptaussage iibereinstimmt, daB Unterschiede im
Gewichtsverlust sowohl auf das eingesetzte Organ als auch auf die Inkubationszeit

zuriickzufiihren sind.
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In die Ergebnisgruppe (c) ist nur das Pilz-Wirt-Verhéltnis I.dryadeus an Buche einzuordnen,
bei dem keine globale Signifikanz der Haupteinflugréen festzustellen war.
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Abb. 3:  Durchschnittlicher Gewichtsverlust von jeweils fiinf mit /. dryadeus inkubierten
Buchenklétzchen aus Wurzel- und Stammholz wihrend zweier Inkubationszeiten.

Die statistische Auswertung zeigt deutlich, daf} es keine signifikanten Unterschiede im Abbau
des Wurzel- oder Stammbholzes gibt (p=0,535). Auch ist keine signifikant hohere Abbaurate
mit zunehmender Inkubationszeit ermittelbar (p=0,403). Es bleibt zu bemerken, daf tiber alle
Beobachtungen ein im Vergleich zu den anderen Ergebnissen sehr hoher Standardfehler

errechnet wurde, der besonders am Wurzelholz deutlich hervortritt.

t-Test _

Nicht mit in die Varianzanlyse einbezogen wurde A. mellea an Fichte, da kein mefbarer
Stammbholzabbau festzustellen war. Aus diesem Grund wurde nur mittels t-Test gepriift, in
welcher Beziehung die Gewichtsverluste des Wurzelholzes liber die drei Inkubationszeiten
zueinander stehen. Es zeigte sich ein signifikanter Anstieg des Gewichtsverlustes von der
ersten zur zweiten Inkubationszeit, dann aber stagnierte dieser auf nahezu gleichbleibendem

Niveau.
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3.1.2 Die Abbauleistungen eines Pilzes an zwei Holzarten unter Verwendung von
Wurzel- bzw. Stammbholz

Zum Vergleich der Abbauleistungen verschiedener Pilze an einem Wirt bzw. eines Pilzes an

zwei verschiedenen Wirten, wurden die ermittelten Gewichtsverluste aus Ubersichtsgriinden

Dabei flielen

nachfolgende Tabelle 4 alle Daten der zweiten Inkubationszeit ein. In dieser waren schon

in Prozent zum eigentlichen Ausgangsgewicht umgerechnet. in die

weitreichendere Gewichtsverluste als in der ersten Inkubationszeit mef3bar und nicht alle Pilz-

Wirt-Verhiltnisse wurden in der dritten Inkubationszeit untersucht.

Variante I und I1
Pilzart Wurzelholz Pilzart Stammbholz
Gewichtsverlust
in %-Klassen
1. dryadeus Q. robur G. applanatum | T. cordata
F. velutipes T. cordata G. frondosa T. cordata
G. applanatum || T. cordata F. velutipes T. cordata
G. applanatum | F. sylvatica
G. frondosa Q. robur
G. frondosa T. cordata G. applanatum | F. sylvatica
A. gallica A. platanoides
A. ostoyae F. sylvatica
A. mellea Q. robur P. squarrosa F. sylvatica
P. squarrosa F. sylvatica P. squarrosa P. abies
A. mellea P. abies I dryadeus Q. robur
L. dryadeus F. sylvatica G. frondosa Q. robur
A. ostoyae P. abies A. gallica A. platanoides
P. squarrosa P. abies A. mellea Q. robur
F. velutipes A. platanoides L. dryadeus F. sylvatica
A. gallica P. abies F. velutipes A. platanoides
A. gallica P. abies
A. ostoyae P. abies
A. ostoyae F. sylvatica
| A. mellea P. abies
Tab.4: Einteilung der durchschnittlichen Gewichtsverluste nach 12 Wochen von Stamm- und

Wurzelholzklotzchen in Prozentklassen.

Tabelle 4 stellt die Pilz-Wirt-Verhiltnisse und ihre Abbauleistungen in vier Prozentklassen
dar. Dabei nehmen die MeBergebnisse der einzelnen Pilze innerhalb der Prozentklassen des
Wurzelholzes mit ihrer Reihenfolge ab, wihrend aus Ubersichtsgriinden die Reihenfolge beim
Stammbholz innerhalb einer Prozentklasse verdndert wurde. Es lassen sich unterschiedliche

Ergebnisse beobachten, die nachfolgend anhand der Baumarten beschrieben werden.
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Linde

Innerhalb der Stammbholzgruppe wurde das Holz von T. cordata immer am stidrksten
abgebaut, denn keine weitere Baumart fand Eingang in die Klasse > 30%. Auch das
Lindenwurzelholz wird durch die inkubierten Pilze stark abgebaut (Klasse > 30%), jedoch
sind die Abbauleistungen im Fall von G. frondosa am Wurzelholz nur noch in die Klasse 20-

30% einzuordnen und fallen damit geringer aus als die Abbauraten am Lindenstammholz.

Eiche

An Eiche zeigt sich ein deutlicher Unterschied zwischen den Abbauleistungen an Wurzel-
bzw. Stammbholz. Bemerkenswert ist, dal das Wurzelholz v.a. Eingang in die hochste
Abbauklasse zeigt, wihrend das Stammbholz durchweg in die niedrigste Abbauklasse fillt.
Dabei ist jedoch zu beriicksichtigen, daf} Eichenwurzelholz, dafl mit A. mellea inkubiert war,
deutlich abweichend von I dryadeus und G. frondosa abgebaut wurde. Seine
Zersetzungsleistungen sind auch am Wurzelholz nur der untersten Klasse 0-10% zuzuordnen
und unterscheiden sich damit nicht von der Abbauklasse des Stammbholzes.

Buche

Bei F. sylvatica fillt nur das Wurzelholz mit G. applanatum in die hochste Abbauklasse, tritt
aber ansonsten auch noch in der Klasse 10-20% mit A. ostoyae und bei 0-10% mit
P. squarrosa und I. dryadeus auf. Ein dhnliches Bild zeigt sich fiir das Stammbholz nur auf

etwas geringeren Niveau.

Ahorn
An mit F. velutipes inkubiertem Wurzel- und Stammholz konnte kein wesentlicher
Unterschied in den Abbauraten von Wurzel- oder Stammbholz beobachtet werden, an beiden

fallen die erzielten Abbauraten nur in die unterste Klasse (< 10%).

Beziiglich der Gattung Armillaria ist noch bemerkenswert, daf} nur A. gallica und A. ostoyae
an Ahorn- und Buchenwurzelholz Abbauraten von iiber 10% aufweisen, ansonsten sind die
Abbauleistungen dieser Gattung an Wurzel- und Stammbholz immer geringer als 10%.

Ergebnisse der Varianzanalyse

Unterwirft man diese Daten wie in Kapitel 3.1.1 einer zweifaktoriellen Varianzanalyse in der
Art, da man den Einflul der verwendeten Baumarten getrennt nach Wurzel- und Stammbolz
auf den durch einen Pilz verursachten Gewichtsverlust testet, so lassen sich auch hier

verschiedene Ergebnisgruppen (a, b und c¢) ausscheiden.

Ergebnisgruppe (a) umfafit diejenigen Pilz-Baumartenkombinationen, bei denen eine globale

Signifikanz der Haupteffekte (Organ; Baumart) zu ermitteln ist, diese aber nur auf die
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eingesetzte Baumart zurlickzufiihren war. In diese Gruppe fillt nur F. velutipes, der
Lindenholz hochsignifikant stérker abbaut als Ahornholz.

Ergebnisgruppe (b) umfaBt die groBte Anzahl an Pilz-Wirt-Verhiltnissen. In diese Gruppe
fallen alle Beziehungen, die sowohl ein signifikantes Ergebnis beziiglich der eingesetzten
Baumart als auch des Organs zeigen. Dabei liegen bei G. frondosa an Eiche und Linde,
1. dryadeus an Eiche und Buche, A. gallica an Ahorn und Fichte und A. ostoyae an Fichte und
Eiche auch Wechselwirkungen zwischen den beiden Haupteffekten vor.

Da bereits im Kapitel 3.1.1 schon der Organeffekt beriicksichtigt wurde, soll in diesem
Abschnitt des Ergebnisteils das Hauptaugenmerk auf den jeweiligen Pilz gelegt werden, die
Gliederung ist entsprechend angelegt,

Bei I. dryadeus ist ein signifikantes Ergebnis allein beim Eichenwurzelholz zu finden, das
hochsignifikant stirker abgebaut wurde als das Eichenstammholz und Buchenwurzel- und
stammholz. Letztere unterscheiden sich untereinander nicht. Ebenso verhilt es sich bei
A. ostoyae an Buche und Fichte. Das Buchenwurzelholz wurde signifikant stdrker abgebaut
als das Stammbholz und das Fichtenholz.

Auch bei A. gallica an Ahorn und Fichte und A. ostoyae an Buche und Fichte war dieses
Ergebnis zu sehen, wobei tiber das Ahornwurzelholz bzw. Buchenwurzelholz hinaus auch
Ahorn- bzw. Buchenstammbholz signifikant stédrker als Fichtenstammholz abgebaut wurden.
Ein Ergebnis, was ebenso auf G. frondosa an Eiche und Linde zutrifft. Hier wurde das
Wurzelholz der Eiche signifikant stirker als das der Linde abgebaut und das

Eichenstammbholz signifikant schwicher als das entsprechende Lindenholz.

Bei G. applanatum an Buche und Linde traten keine Wechselwirkungen zwischen Organ und
Baumart auf. Damit hat, unabhingig vom eingesetzten Organ (Stamm- oder Wurzelholz), die
Baumart einen EinfluB auf die Hohe des Gewichtsverlustes. G. applanatum vermag das
Lindenholz hochsignifikant stérker als das Buchenholz abzubauen.

In Ergebnisgruppe (c) ist nur die Pilz-Baumartenkombinationen von P. squarrosa an Buche
und Fichte einzuordnen, bei dem keine globale Signifikanz der Haupteffekte festzustellen war.

t-Test

Nicht mit in die Varianzanalyse eingeflossen ist A. mellea an Fichte und Eiche, da
Fichtenstammbolz keine mefbaren Abbauraten erbrachte und damit kein Vergleich mit den an
Eiche erzielten Abbauleistungen moglich war. Deshalb wurde mit Hilfe des t-Tests gepriift,
wie sich die Abbauraten zwischen Fichtenwurzelholz und Eichenstamm- und Wurzelholz
verhalten. Es zeigt sich, dal das Eichenwurzelholz signifikant stirker als das Stammholz

abgebaut wurde. In Bezug zum Fichtenwurzelholz wurde das Eichenstammbholz signifikant
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schwicher abgebaut. Vergleicht man das Wurzelholz von Fichte und Eiche, so ist letzteres
signifikant stirker abgebaut worden als ersteres.

3.1.3 Zusammenhinge zwischen Gewichtsverlust und Feuchtigkeitsgehalt

Es ist bekannt, daf} durch die Abbauleistung von Pilzen die Holzfeuchtigkeit beeinflufit wird.
Der nachfolgende Ergebnisteil soll Auskunft dariiber geben, wie sich Abbauleistungen durch
Pilze und Feuchtigkeitskonzentrationen in Probeklotzchen zueinander verhalten.

Auch bei den Ergebnissen des Gewichtsverlustes in Bezug zur Feuchtigkeitskonzentration
lassen sich drei Ergebnisgruppen unterscheiden:

Ergebnisgruppe (a) weist die Pilz-Wirt-Verhiltnisse auf, bei denen ein signifikanter
Zusammenhang zwischen Gewichtsverlust und Feuchtigkeitsgehalt sowohl beim Wurzel- als
auch beim Stammholz besteht, bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 5%. In diese Gruppe
fallen G. frondosa an Eiche und Linde, G. applanatum an Buche und Linde und 1. dryadeus an
Eiche.
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Abb. 4: Durchschnittlicher Gewichtsverlust von mit G. applanatum inkubiertem Lindenholz im
Bezug zur Feuchtigkeitskonzentration (n=20).

Es zeigt sich, dal mit zunehmendem Gewichtsverlust die Feuchtigkeitskonzentration in den
Lindenholzklotzchen steigt. Das Bestimmtheitsmall der linearen Regressionsgeraden sowohl
von Waurzelholz (r2=0,81) als auch des Stammholzes (r2=0,89) ist sehr hoch. Der daran
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angeschlossene F-Test, der die Elemente der Regressionsgeraden bei einer
Irrtumswahrscheinlichkeit von (p=0,05 %) auf ihren Zusammenhang priift, ergab, daf§ die
Beziehung zwischen Gewichtsverlust und Feuchtigkeitsgehalt signifikant ist. Fiir das
Lindenstammbholz lag der F-Wert bei F=65,64 und beim Lindenwurzelholz bei F=35,054. Im
Vergleich dazu betrug der kritische F-Wert F*(;.4=5,32. Beachtenswert scheint bei diesen
Daten aufierdem, daf} die Feuchtigkeitskonzentrationen extrem hoch sind, bis zu ca. 470% bei
einem Gewichtsverlust von ca. 45% des Klotzchenausgangsgewichtes. Ein Ergebnis, daf3 sich
in dieser Groflenordnung auch an mit G. frondosa inkubiertem Lindenholz zeigte. Wihrend an
Eichenwurzelholz die héchst gemessene Feuchtigkeitskonzentration von ca. 300% bei einem
Gewichtsverlust von ca. 70% lag. Beim Eichenstammholz wurden sogar nur
Feuchtigkeitskonzentrationen von ca. 120% ermittelt. In dieser GroBenordnung lagen auch die

Abbauergebnisse von I. dryadeus an Eichenholz.

Grundsitzlich weisen alle in diese Gruppe gehorenden Pilz-Wirt-Verhiltnisse mit
zunehmendem Gewichtsverlust bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von (p=0,05%) eine
signifikante Zunahme der Feuchtigkeit auf.

Beachtenswert ist auBerdem, daB mit Ausnahme des Eichenstammholzes sowohl bei
G. frondosa als auch bei I dryadeus, die Abbauleistungen der hier genannten Pilz-Wirt-
Verhiltnisse zu den hochsten gehoren, die bei Betrachtung aller ermittelten Abbauleistungen
erzielt wurden (s. Tabelle 4). In diesem Zusammenhang soll darauf hingewiesen werden, daf3
auch F. velutipes von den Abbauleistungen her zu dieser Gruppe von Pilz-Wirt-Verhéltnissen
paBt, jedoch konnte hier weder bei Stamm- noch Wurzelholz eine signifikante Beziehung

zwischen Gewichtsverlust und Feuchtigkeitsgehalt festgestellt werden.

Ergebnisgruppe (b) umfafit die Pilz-Wirt-Verhiltnisse, die bei ausschlieBlich einem
Gewebetyp (Wurzel- oder Stammholz) einen signifikanten Zusammenhang zwischen
Feuchtigkeit und Abbaurate aufweisen. In diese Gruppe fallen A. gallica an Ahorn und
P.  squarrosa an Buche. Beide weisen eine signifikante Zunahme der
Feuchtigkeitskonzentration bei steigendem Gewichtsverlust im Wurzelholz auf, wihrend
beim Stammholz keine Beziehung zwischen diesen Grofien zu ermitteln ist. Auch in diese
Gruppe eingeordnet ist F. velutipes an Ahorn, wobei eine Beziehung zwischen

Gewichtsverlust und Feuchtigkeit hier im Stammholz vorliegt.
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Abb. 5:  Durchschnittiicher Gewichtsverlust von mit F. velutipes inkubiertem Ahornholz in Bezug
zur Feuchtigkeitskonzentration (n=20).

Es zeigt sich, daB beim Wurzelholz die Feuchtigkeitskonzentrationen auf einem sehr
einheitlichen Niveau von ca. 160% verlaufen. Beim Stammholz bewegen sich die
Feuchtigkeitskonzentrationen zwar auch nur zwischen 100-120%, jedoch konnte eine
signifikante  Beziehung zwischen steigendem  Gewichtsverlust und  steigender
Feuchtigkeitskonzentration ermittelt werden. In der grafischen Darstellung kommt diese nicht
so deutlich zur Geltung, da die X-Achse auf einen grofieren Malstab erweitert werden mufte,
um auch die Abbauraten des Wurzelholzes darstellen zu konnen. Damit schrumpfen rein
optisch die Stammbholzwerte auf einen kleineren Ausschnitt zusammen. Die Gewichtsverluste
der hier dargestellten Pilz-Wirt-Verhiltnisse liegen in Bezug zum gesamten Kollektiv
hauptsichlich in der Klasse von 0-10% (Tabelle 4), nur A.gallica an Ahorn liegt in der
Gewichtsverlustklasse 20-30%.

Ergebnisgruppe (c) umfafit die Pilz-Wirt-Verhiltnisse, bei denen weder im Stamm- noch im
Wurzelholz eine Beziehung zwischen Gewichtsverlust und Feuchtigkeitskonzentration
vorliegt. Es sind A. gallica an Fichte, A. ostoyae an Fichte und Buche, A. mellea an Eiche,
I dryadeus an Buche, F. velutipes an Linde und P. squarrosa an Fichte. Auch diese liegen,
mit Ausnahme von F. velutipes an Linde und A. ostoyae an Buche in der unteren
Gewichtsverlustklasse (0-10%).
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3.14 Gesamtstickstoffgehalte

Stickstoffkonzentrationen im Holz werden durch eine grofle Zahl von Faktoren beeinfluft.
Neben der Baumart spielt z.B. der Standort, die Jahreszeit und der Entnahmeort (Organ) am
Baum selbst eine grofie Rolle. In den vorliegenden Untersuchungen wurde deshalb immer die
Stickstoffkonzentration von ein und demselben Baum im Wurzel- und Stammbholz bestimmt,
so daB} der Standortseinfluf} und der Zeitpunkt iibereinstimmten und ein direkter Vergleich
innerhalb einer Baumart moglich ist.

Die Analysen zeigten innerhalb s@mtlicher Baumarten beim Wurzelholz durchgéngig hohere

Stickstoffkonzentration als beim Stammbholz (Tabelle 5).

Baumart Entnahmeort Stickstoffkon- Anteil des
zentration Stammbholz N[ %]
N[ %] am Wurzelholz
N[ %]

Quercus robur

Stammbholz 0,1111 29,5

Tilia cordata
Stammbholz 80,7

Acer platanoides

Stammbholz 55,8

Fagus sylvatica

Stammbholz 0,0802 83.7
Picea abies Wu fz’el'ﬁ' -

Starﬁmholz 67

Tab.5: Bestimmung des Gesamtstickstoffgehaltes anhand einer Mischprobe, die aus 15 nicht
beimpften Probekltzchen je Baumart und Entnahmeort stammte.

Beim Vergleich zwischen den Baumarten liefert das Eichenwurzelholz die hochsten
Absolutwerte, daran schlielen sich Linde, Buche, Ahorn und zuletzt die Fichte an. Beim
Stammbholz war diese Reihung ein wenig verindert: deutlich hthere Werte als die Eiche zeigte
hier die Linde.

~ Vergleicht man die Stickstoffkonzentrationen zwischen Wurzel- und Stammbholz, so ist der
Unterschied am auffilligsten an Eiche, denn das Eichenstammbholz besitzt nur ca. 30% der
Stickstoffmenge des Wurzelholzes. Bei Ahorn und Fichte ist dieses Verhiltnis schon etwas
giinstiger: Ahornstammbolz besitzt schon ca. 55% der Stickstoffmenge des Wurzelholzes und
Fichtenstammholz ca. 67%. Die dhnlichsten Stickstoffkonzentrationen zwischen Stamm- und




Ergebnisse 37

Wurzelholz weisen Linde und Buche auf, sie haben im Stammbholz schon ca. 80% des
Wurzelholzstickstoffs.

Insbesondere bei der Kldrung der Frage nach den Griinden von unterschiedlichen
Abbauleistungen von Wurzel- und Stammbhoiz ist die letztere Betrachtungsweise sehr wichtig,
um abschitzen zu konnen, wie stark Differenzen des Stickstoffgehaltes des Wurzelholzes im
Verhiltnis zum Stammholz ausfallen. Die Unterschiede sind am grofiten an Eiche, gefolgt von
Ahorn, Fichte dann Linde und Buche.

3.1.5 Lignin- und Zellulosegehalte

Wie im Kapitel 2.2.5 beschrieben, wurden die Lignin- und Zellulosegehalte auf zwei Arten
ermittelt. Zum einen erfolgte die Bestimmung der relativen Menge von Lignin und Zellulose
an einer vorher eingewogenen Materialmenge. Zum anderen wurde stichprobenartig einmal
ermittelt, wie sich die absoluten Verdnderungen von Lignin und Zellulose darstellen. Fir
letzteres ging neben einem bestimmten Eingangsgewicht auch ein ganz bestimmtes
Klotzchenvolumen in die Analyse ein. In den Analysen fanden nur Holzklotzchen der zweiten

Inkubationszeit von Wurzelholz Verwendung.
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Relative Anteile von Lignin und Zellulose
Abbildung 6 zeigt die ermittelten Daten fiir das Buchenholz, an dem vier Pilze, I. dryadeus,

P. squarrosa, G. applanatum und A. ostoyae inkubiert wurden, im Vergleich zur Kontrolle.

Kontrolle £

I. dryadeus &

P. squarrosa

G. applanatum

A. ostoyae

0 20 40 60 80
Gewichtsprozente

Abb. 6: Lignin- und Zelluloseanteile in zersetztem Buchenwurzelholz im Vergleich zur Kontrolle.

Es zeigt sich, daB der Anteil an ADF-Losung beim zersetzten Holz im Vergleich zur Kontrolle
reduziert ist. So weist z.B. G. applanatum nur ca. 70% ADF-Losung auf, bei einem
Gewichtsverlust von ca. 37%. Die Kontrolle hat dagegen einen ADF-Losungsanteil von ca.
82%. Die Ergebnisse an Buche zeigen, daf} die Pilze mit den hochsten Gewichtsverlusten auch
den geringsten Anteil an ADF-Losung besitzen.

Dariiber hinaus ergibt sich, daf} der Zellulosegehalt durch die hier dargestellten Pilze reduziert
wurde. Die Kontrolle weist 69,55% Zellulose und 10,55% Lignin auf. Bei I. dryadeus liegt
der Zellulosegehalt bei 64,57% und sinkt auf 58,27% bei A. ostoyae. Die Ligninwerte fiir die
Kontrolle liegen bei 10,55% und steigen bei A. ostoyae auf 14,16%.

Es 4Bt sich festhalten, daB der Zelluloseabbau bei den aufgefiihrten Pilzen dominant war,
weshalb es bei diesen gewichtsbezogenen Daten zu einem relativen Ansteigen der

Ligninwerte kommt.
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An Fichte zeigt sich ein anderes Bild. Die Anteile an ADF-Losung sind hier bei den

verschiedenen Pilzen sehr dhnlich zwischen zersetztem und gesundem Holz (Abbildung 7).

Kontrolle

.

P. squarrosa

A. gallica

W
&\\\\\\\\\\\\\\\\N

A. ostoyae

A. mellea

T —
0 20 40 60 80

Gewichtsprozente

e Zellulose

Y Lignin

Abb. 7:  Lignin- und Zelluloseanteile in zersetztem Fichtenwurzelholz im Vergleich zur Kontrolle.

Die ermittelten Werte fiir Zellulose fiir Fichtenwurzelholz liegen bei 53,67% und fiir Lignin
bei 23,86%. Aus dieser Grafik ldBt sich entnehmen, daB P. squarrosa bevorzugt Lignin
abbaut, sein Anteil betrdgt 19,73%. Auch fiir A. gallica 146t sich ein Ligninabbau feststellen,
die Werte liegen nur wenig unterhalb denen der Kontrolle. A. mellea und A. ostoyae weisen
im Gegensatz zu den vorangenannten einen stirkeren Zelluloseabbau auf.

Vergleicht man den %-Satz der ADF-Losung an unloslichen Bestandteilen mit dem
Gewichtsverlust, so 148t sich ein umgekehrtes Bild zu den Buchenwerten erkennen. Hier ging
der grofite Gewichtsverlust (A. mellea) auch mit dem grofiten Anteil an ADF-Losung einher,

der niedrigste Gewichtsverlust von A. gallica mit den geringsten Anteil an ADF-Losung.
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An Lindenholz werden die geringsten Ligninkonzentrationen im Vergleich zu den anderen

Baumarten ermittelt. Sie lagen bei 8,79%, Zellulose bei 71,12% (Abbildung 8).

Kontrolle

G. frondosa

G. applanatum

F. velutipes

Gewichtsprozente

Zellulose
NN Lignin

Abb. 8: Lignin- und Zelluloseanteile in zersetztem Lindenwurzelholz im Vergleich zur Kontrolle.

Mit Ausnahme von G. frondosa ist auch hier eher der Anteil an ADF-Losung gemindert und
wie an Buche ist der grofite Gewichtsverlust mit den niedrigsten Anteilen an ADF-Losung
verbunden. Man beachte aber, da3 G. frondosa einen Gewichtsverlust von 24,91% verursacht,
aber hier keinerlei Auswirkungen auf die ADF-Losung hatte.

Bei G. applanatum und F. velutipes 14t sich ein deutlicher Ligninabbau auf 5,45% und
6,11% beobachten, bei letzterem aber zusitzlich ein Zelluloseabbau von mehr als 10%.
G. frondosa besitzt sogar ca. 4% mehr ADF-Losung, hat einen geringfiigig hoheren
Zellulosegehalt als die Kontrolle von ca. 3% und annédhernd gleichen Ligningehalt.

Vergleicht man an dieser Stelle einmal die absoluten Gewichtsanteile der wichtigsten
Holzbestandteile nach Zersetzung durch G. frondosa und F. velutipes mit der Kontrolle, so
zeigt sich folgendes Bild. Die Kontrolle weist einen Ligningehalt von 0,048 g/cm® und einen
Zellulosegehalt von 0,343 g/cm2 auf. G. frondosa dagegen 0,038 g/cm? und 0,361 g/cm’® und
F. velutipes 0,032 g/cm? und 0,297 g/cm?® auf. Mit anderen Worten wird von G. frondosa

offensichtlich Lignin abgebaut und von F. velutipes sowohl Lignin als auch Zellulose.
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An Eichenholz ist der ADF-Losungsanteil nur bei 1. dryadeus und G. frondosa gemindert
(Abbildung 9).

Kontroll

A. melle

I. dryadeu

T Y T T T T T T r—— T T T T T Y T s |

G. frondos

60 80

Gewichtsprozente

N Lignin

Zellulose I

Abb. 9: Lignin- und Zelluloseanteile in zersetztem Eichenwurzelholz im Vergleich zur Kontrolle.

Im Falle von A. mellea 4Bt sich ein sehr deutlicher Ligninabbau feststellen. Der
entsprechende Wert der Kontrolle liegt bei 16,63%, von A. mellea abgebautes Holz enthilt
nur noch 9,36%. Bei I. dryadeus ist dieser Abbau noch stirker. Bei G. frondosa wurde sowohl

Lignin- als auch Zellulose abgebaut.

An Ahornwurzelholz, dafl mit F. velutipes und A. gallica infiziert war, zeigte sich ebenfalls
ein nur unwesentlich geringerer Anteil an ADF-Losung. Bei diesen Pilzen wurde im Vergleich

zur Kontrolle bevorzugt Zellulose abgebaut, ca. 5%.

Bleibt festzuhalten, daf3 insbesondere bei Pilz-Wirt-Verhiltnissen von Laubholzern in diesen
Untersuchungen héufig deutlich reduzierte ADF-Losungen vorkommen, wihrend die
Ergebnisse bei Nadelholz zwischen zersetztem und gesundem Holz weniger differieren.
Dariiber hinaus zeigt sich, daB3 der Pilz G. frondosa an Eiche und Linde die Hohe des ADF-
Losungsanteils in unterschiedlichem MafBe beeinflut bzw. auch die Bestandteile Zellulose

und Lignin unterschiedlich stark abbaut. Die nachfolgende Tabelle 6 weist den jeweils
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bevorzugten Abbau von Lignin und/oder Zellulose gegliedert nach verschiedenen Pilzen und

jeweils zwei Wirten auf.

Pilz Baumart I Baumart I1

A. mellea Fichte (Z) ~ |Biche (L)

F. velutipes Linde (L+7Z) Ahorn (Z)

P. squarrosa , Fichte (L) Buche (Z)

A. ostoyae Fichte (Z) Buche (Z)

Tab. 6: Ein Pilz an zwei Wirten. Die in Klammern gesetzten Buchstaben geben den bevorzugten
Holzsubstanzabbau an ((L): bevorzugter Ligninabbau; (Z): bevorzugter Zelluloseabbau).

Aus der Tabelle 14t sich ersehen, dall es nur zwei Pilze, ndmlich A. ostoyae und
G. frondosa gibt, die an beiden Wirten die gleichen Bestandteile bevorzugt abbauen. Bei allen
anderen Pilzen, zeigt sich dagegen vornehmlich ein baumartenspezifischer Abbau von
Holzsubstanz. An FEiche wird bevorzugt Lignin abgebaut, ebenso an Linden, wobei
F. velutipes hier auch Zellulose abbaut. An Buche und Ahorn dagegen wird bevorzugt
Zellulose zersetzt. An Fichte ergibt sich ein gespaltenes Bild, P. squarrosa und A. gallica
bauen bevorzugt Lignin ab, A. ostoyae und A. mellea bevorzugt Zellulose.

Zu beriicksichtigen bleibt jedoch, daBl hier keine Aussagen iliber die Hohe der Abbauraten

getroffen werden, sondern nur der allgemeine Trend im Vordergrund steht.
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3.2  Ergebnisse der Lichtmikroskopie und Feldemissionen-Rasterelektronen-
mikroskopie

Neben den quantitativen Abbauraten sollten insbesondere die qualitativen Verdnderungen in
der Holzstruktur der verschiedenen Wirte analysiert werden. Nachfolgende Ergebnisse
basieren hauptsédchlich auf kiinstlich infizierten Holzproben. In den Fillen, wo natiirlich
infiziertes Material vorlag, wird jeweils gesondert darauf hingewiesen bzw. auch die
Besiedlungsstrategie des Pilzes erldutert.

Es zeigte sich fiir die untersuchten Pilz-Wirt-Verhdltnisse, dal es zu keinen wesentlichen
Unterschieden im Holzzersetzungsmuster von Wurzel- und Stammbholz kam. Deshalb wird bei
der Beschreibung dieser auf eine Trennung zwischen Wurzel- und Stammbholz verzichtet.
Nachfolgend werden die Ergebnisse fiir die einzelnen Pilzarten an jeweils zwei Wirten
dargestellt. An ausgewihlten Beispielen fanden (ber die lichtmikroskopischen
Untersuchungen hinaus Feldemissions-Rasterelektronenmikroskopiestudien (FE-REM) statt,

deren Ergebnisse werden im Anschluf} an die Lichtmikroskopie aufgefiihrt.

3.2.1 Holzzersetzungsmuster von F.velutipes an Ahorn und Linde

Ahorn

Das Holzzersetzungsmuster ist sowohl durch die typische Holzstruktur des Ahorns als auch
durch die Enzymtitigkeit von F. velutipes geprdgt. Wird gesundes Ahornholz im Querschnitt
betrachtet, so lassen sich im Grundgewebe, das iiberwiegend aus Libriformfasern besteht,
mikroskopisch zwei Zellkomplexe unterscheiden:

Zum einen die Zellkomplexe, die interzellularfrei (IZF) sind, daB heifit, deren Interzellularen
mit Lignin und Pektin ausgefiillt sind. Diese Bereiche nehmen den grofiten Anteil im
Querschnitt ein und befinden sich entlang der Jahrringgrenze und angrenzend zu den Gefilien.
Daneben gibt es Zellkomplexe, die interzellularhaltig sind (IZH), daB heifit, die
Interzellularen sind frei von Einlagerungen wie Lignin und Pektin, so daf} diese Zellkomplexe

einen geringen Verholzungsgrad im Vergleich zu den erstgenannten besitzen.

Im Frithstadium der Holzzersetzung findet der Abbau der Zellwandstrukturen sowohl im
Friih- als auch im Spitholz statt. Im Querschnitt ist deutlich zu erkennen, dafl die
Libriformfasern aus dem IZH-Zellkomplex bevorzugt abgebaut werden. In dem IZF-
Gewebeverbund ist ebenfalls eine Zellwandverdnderung zu beobachten, jedoch weniger
hiufig. Dabei weisen die Libriformfasern unabhéngig von ihrer Zuordnung zu den beiden
genannten Gewebebereichen identische Strukturverdnderungen durch den Abbau durch

F.velutipes auf, der sich wie folgt darstelit:
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Abb. 9: Friihstadien der Holzzersetzung durch F. velutipes an Ahornstammbholz. Pfeile: Durch eine
Perforationshyphe  verursachte Auflésung der S;-Schicht mit anschlieBender
Hohlraumbildung in der S,-Schicht. Pfeilkopf: Eine Hyphe wichst innerhalb der S;-
Schicht in longitudinaler Richtung (x 1.000).

Abb. 10: Weiterreichende Zersetzungsstadien durch F. velutipes an Ahornstammholz. Links: Pfeil:
Zwei tibereinanderliegende ovale Hohlrdume in der S,-Schicht, die miteinander tiber einen
radial verlaufenden Kanal verbunden sind. Rechts; Pfeil: Deutliches Zusammenschmelzen
zahlreicher Hohlrdume in der Sekunddrwand, die vorzugsweise konzentrisch zum
Zellumen verlaufen bzw. parallel zur Mittellamelle (x 1.000).
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Die Hyphen von F.velutipes dringen zum einen vom Lumen tiber eine Perforationshyphe in

die S,-Schicht ein und zersetzen dabei in diesen Bereichen auch die S;-Schicht (Abb. 9).
Dadurch wird die S,-Schicht in regelméBigen Abstidnden ausgehohlt, wobei diese Hohlungen

durch radial verlaufende Strukturen voneinander getrennt werden, die hohere Resistenz
gegeniiber der Holzzersetzung aufweisen. Zum anderen wachsen die Hyphen aber auch in
longitudinaler Richtung innerhalb der Zellwand, so daB sie nicht zwangslédufig einen Kontakt
zum Zellumen besitzen. Dies filhrt im Friihstadium der Holzzersetzung zu kleinen,
vorzugsweise kreisrunden, Lochern, die zunehmend eine ovale Form annehmen. Es hat den
Anschein, daB die Enzyme und Hyphentitigkeiten eine starke tangentiale Ausrichtung
besitzen als deren Folge die Hohlrdume den exzentrischen Querschnitt annehmen. Um die
Hohlrdume herum lassen sich sowohl mit der Normférbung als auch mit der

Fluoreszenzfiarbung keine Verfiarbungen der angrenzenden Zellwand erkennen (Abb. 23B).

Mit zunehmender Holzzersetzung kommt es zur vermehrten Bildung solcher Hohlrdume in
der Sekundédrwand. Die einzelnen Hohlrdume werden hiufig durch diinne Kanile miteinander
verbunden und verschmelzen mit zunehmendem Grad der Holzzersetzung (Abb. 10). Die
dabei entstehenden Hohlrdume haben eine tangentiale Breite von bis zu 2-3 um; im Vergleich
zu dieser GroBe ist die eigentliche Zellwandbreite bei diinneren Zellen ca. lpm und bei
dickeren Zellen ca. 2pm. Es ist zum einen zu beobachten, daf} diinne Kanile in tangentialer
Richtung gebildet werden, dafl heiflt einem lamellaren Zellwandaufbau folgend. Dariiber

hinaus entstehen aber auch radial verlaufende Kanile,

Sowohl im Quer- als auch im Radial- und Tangentialschnitt 148t sich erkennen, daf} die ein-
bis mehrreihigen Holzstrahlen nur geringfligig abgebaut werden und nur selten
Hyphenstrukturen in ihnen zu beobachten sind. Auch im Spitstadium der Holzzersetzung

bleiben die Holzstrahlen und Gefifle erhalten.
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Bei Betrachtung der Hyphen in tangentialer Ebene 148t sich unter Polarisationslicht erkennen,
daf diese in ihrem Wachstum innerhalb der S,-Schicht den Zellulosefibrillen in einem steilen
Winkel von ca. 60° folgen (Abb. 11). Einzelne Kavernen sind dabei liber diinne Hyphenkanile
miteinander verbunden und die Hyphen fiihren durch ihr Wachstum zu mehrfach
hintereinander angeordneten L-Abzweigungen (Abb. 12). Stellt man sich bei Betrachtung
dieses Bildes die Zellwand rdumlich vor und schwenkt gedanklich in eine
Querschnittsbetrachtung, konnten die Uberbleibsel der Zellwand bei der L-Abzweigung, die
tangentialen Binder sein, die die Holzzersetzung in Zellumfangsrichtung begrenzen, wihrend
die in Abb. 11 erscheinenden Kavernen zu deutlichen Hohlrdumen bei der Betrachtung im
Querschnitt der Sekunddrwand fiihren.

Abb. 11: Flammulina velutipes an Ahornwurzelholz. Pfeil: Entstehung von Kavernen, zum Teil
konisch zugespitzt und durch das Hyphenwachstum innerhalb der S,-Schicht der
Libriformfasern iiber Hyphenkanile miteinander verbunden (Unter Polarisationslicht
betrachteter Tangentialschnitt; x 1.000). Im Querschnitt erscheinen diese Kavernen als
Locher in der S,-Schicht.
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Abb. 12: Flammulina velutipes an Ahornwurzelholz. Pfeil: Von einzelnen Kavernen ausgehend
kommt es zu mehreren L-Abzweigungen hintereinander (Tangentialschnitt;
Polarisationslicht; x 1.000). Pfeilkopf: Dabei bleiben zwischen den abgebauten Zonen
Bereiche der Sekundidrwand erhalten. Im Querschnitt stellen diese die Grenzbereiche zu
den in Umfangsrichtung zersetzten Partien dar.

Linde

Das Holzzersetzungsmuster an Linde unterscheidet sich deutlich von dem an Ahorn. War bei
letzterem eine grundlegende Ahnlichkeit mit einer Moderfiule erkennbar, weist die
Holzzersetzung an Linde typische Strukturverinderungen einer Weififdule auf. Diese
unterschiedlichen Zersetzungsmuster lassen sich nicht nur mikroskopisch beobachten, sondern
werden auch durch die Ergebnisse der Lignin- und Zelluloseanalyse gestiitzt (Kap. 3.1.5), die
hier kurz aufgegriffen werden. An Ahorn zeigte sich ein deutlicher Zelluloseabbau, eine
Strukturverdnderung, die typisch fiir moderfauleartige Erscheinungen ist, wihrend an Linde
sowohl Lignin als auch Zellulose abgebaut wurden, was wiederum eine typische Veridnderung
in der Zusammensetzung von Zellwandbestandteilen bei einer Weillfaule darstelit.

Im Frithstadium der Holzzersetzung von F. velutipes an Linde kommt es zur verstirkten
Besiedlung des Frithholzes, der GefiBle und des apotracheal-diffus angeordneten
Lingsparenchyms. Dabei zeigt sich, daff die Gefifle zwar reich an Hyphen sind, jedoch
strukturell nicht verdndert werden. Dagegen weisen die Fasern und das Parenchym einen

deutlich erkennbaren Zellwandabbau auf. Dieser entsteht durch die Hyphentitigkeit aus dem
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Lumen heraus. Es kommt zur Verfiarbung der angrenzenden Zellwand, die vom Lumen in

Richtung der Mittellamelle voranschreitet.

Mit zunehmendem Zersetzungsgrad ist neben dem Abbau der Sekundidrwand vom Lumen her

auch eine deutliche Holzzersetzung aus Richtung der Mittellamelle zu beobachten. Die
Hyphen wachsen sowohl entlang dieser, als auch angrenzend dazu in der S;-Schicht, in der
die Zellulosemikrofibrillen in einem flachen Winkel verlaufen. Die Holzstrahlen werden

dagegen kaum besiedelt und zersetzt.

Durch den Abbau der Mittellamelle, bei dem die Zellzwickel nicht abgebaut werden, kommt
es zum Auseinanderweichen einzelner Zellen aus ihrem Verbund. Dadurch verlieren diese
ihre versteifenden Elemente und verformen sich zunehmend (Abb. 13). Neben dieser
Verformung ist zu beobachten, daB} in den Fasern auch eine deutliche Delignifizierung und ein
Zellulose- und Hemizelluloseabbau stattgefunden hat, die zur Freilegung von radialen

Strukturen in der S,-Schicht filhren (Abb. 14). Lichtmikroskopisch sind die Abstinde

zwischen den radial verlaufenden Strukturen aufgrund der begrenzten Auflésungskraft nur

annidherungsweise zu ermitteln. Sie betragen ca. 0,5-1 pm.

Dieses Phinomen ist nicht nur bei diesem Pilz-Wirt-Verhiltnis zu beobachten, sondern auch
bei einer Reihe anderer hier untersuchter Kombinationen. Aus diesem Grund wird hier auf das
nachfolgende Pilz-Wirt-Verhiltnis verwiesen, an dem die genaue Ontogenese dieser

Strukturen aufgezeigt wird.

Das Pilz-Wirt-Verhiltnis von F. velutipes an Linde wurde auch an natiirlich infiziertem
Wirtsmaterial untersucht. Dabei lag erst ein sehr geringes Holzzersetzungsstadium vor, das
tiberwiegend nur Zellwandverfirbungen erkennen lieB. Aufgrund dieses geringen
Zersetzungsstadiums ist ein weiterreichender Vergleich zwischen kiinstlich und natiirlich
infiziertem Material nicht moglich. Auffillig war, daB F. velutipes an grofien
Baumverletzungen mit starken Uberwallungen und allgemein geminderter Baumvitalitit

beobachtet werden konnte.
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Abb. 13: Flammulina velutipes an Lindenstammbolz. Pfeil: Der Abbau der Mittellamelle fiihrt zu
deutlichen Verformungen ganzer Zellkomplexe. Pfeilkopf: Entstehung radial orientierter
Strukturen in der S,-Schicht. H: Eine Hyphe, die vom Zellumen in die Mittellamelle

hineinwichst (Querschnitt; x 1.000).

Abb. 14: Freilegung von radialen Strukturen in der S,-Schicht von Fasern. Pfeil: Eine Hyphe liegt
im Lumen auf der S3-Schicht, dabei hebt sie sich optisch deutlich von dieser ab. Pfeilkopf:
Wihrend die S3-Schicht erhalten bleibt, zeigen sich deutliche Strukturveridnderungen in
der So-Schicht (Querschnitt; x 1.000).
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3.2.2 Holzzersetzungsmuster von G.applanatum an Linde und Buche

Linde
Das Holzzersetzungsmuster von G.applanatum weist zum einen typische Strukturen einer

Weillfaule auf, zum anderen aber auch Strukturen, die im Zusammenhang mit
Weilfduleerregern als neuartig angesehen werden konnen. Es zeigt sich deutlich, daB3 im
Frithstadium bevorzugt das Friihholz und in ihm das apotracheal-reticulat angeordnete
Léngsparenchym abgebaut wird. Ferner werden die Holzstrahlen stirker besiedelt und
zersetzt. Auch in den GefédBen sind zahlreiche Hyphen zu beobachten, sie bauen aber, wie
schon bei F. velutipes beschrieben, die GefidBzellwidnde nicht ab. Im Spitstadium der
Holzzersetzung sind diese Erscheinungen auch im Spétholz nachweisbar. Dabei 1dBt sich
beobachten, da in den Parenchymzellen eine typische Weillfaule stattfindet, die Zellen
werden durch den simultanen Zellwandabbau progressiv. vom Lumen in Richtung der
Mittellamelle  diinner. In den Fasern zeigen sich dagegen unterschiedliche
Strukturverinderungen. In bestimmten Zonen des betrachteten Querschnittes findet, wie in
den Parenchymzellen, eine simultane Fidule statt, Dariiber hinaus entstehen aber auch

Hohlrdume in der Sekundérwand (S,). Diese lassen sich wie folgt charakterisieren:

(1) Threr Entstehung geht eine selektive Delignifizierung voran, die sich durch eine
Verfirbung der Zellwand hervorhebt (Abb. 15A).

(2.) Innerhalb der Hohlrdume kann kein Hyphenwachstum beobachtet werden.

3) Einzelne Hohlrdume werden durch radiale, senkrecht zur Mittellamelle verlaufende,
Strukturen voneinander getrennt (Abb. 15A).

Die radialen Strukturen erstrecken sich im Lindenholz von der du3eren Sekundidrwand (S,) bis

zur inneren (S;), und &dhnlich der S; weisen sie eine erhOhte Abbauresistenz gegeniiber

holzzersetzenden Pilzen auf. Bei Betrachtung unter Polarisationslicht zeigen die radialen

Strukturen und die S;-Schicht eine deutliche Doppelbrechung (Abb. 15B). Die Verfirbung der

Sekundédrwand zeigt sich nicht nur in der Normférbung, sondern auch in der Anfidrbung mit

Safranin und Astrablau. Bei letzterer werden Zellwandbestandteile nur dann von rot zu blau

verfirbt, wenn eine vollstindige Delignifizierung stattgefunden hat.

Abbildung 15: A: G. applanatum an Lindenstammbholz. Pfeilkopf: Zellwandverfirbungen, die durch
die selektive Delignifizierung der Zellwand verursacht werden. Pfeil: Entstehung radial
orientierter Strukturen in der S,-Schicht. B: Nahaufnahme von A. Pfeile: Die Betrachtung
unter Polarisationslicht zeigt eine deutliche Doppelbrechung der radialen Strukturen. C: G.
frondosa an natiirlich infiziertem Eichenstammholz. Die blau angeférbten Zellkomplexe
sind weitreichend delignifiziert (rechte Bildhilfte). D: Nahaufnahme von C. Pfeil: Deutlich
sichtbar ist auch die Blaufarbung der radialen Strukturen. (A,C,D x 1.000 und B x 200).
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Unabhéngig von der hier geschilderten Beobachtung an Linde, tritt dies bei G. frondosa auch
sehr deutlich an Probenmaterial einer natiirlich infizierten Eiche hervor. Dieses Pilz-Wirt-
Verhiltnis wird im {iberndchsten Abschnitt (3.2.3) beschrieben, allein zu Vergleichszwecken
soll diesen Ergebnissen hier vorgegriffen werden. Bei diesem Beispiel werden ganze
Zellkomplexe blau angefiirbt (Abb. 15C), die vollstindig delignifiziert wurden und auch
makroskopisch in Form von weilen Linsen im ansonsten intakten Holz hervortreten
(Abb. 17D). Betrachtet man einzelne Zellen, so sind in diesen die radialen Strukturen

ebenfalls blau angefirbt bzw. eine Blaufirbung vom Lumen aus ist erkennbar (Abb. 15D).

Buche

Im Gegensatz zum Lindenholz scheint der Holzabbau bahnenartig zwischen den vielreihigen
Holzstrahlen stattzufinden. In diesen Zonen sind weitreichende Holzzersetzungen zu
beobachten, bei denen auch die Gefiflzellwénde langsam abgebaut werden. Die vielreihigen
Holzstrahlen scheinen dagegen ldnger erhalten zu bleiben, so da} sie die abgebauten Zonen
seitlich begrenzen. Am lidngsten bleiben in diesen Zonen die IZF-Bereiche erhalten. Die
Parenchymzellen werden wie an Linde auch simultan abgebaut, wihrend die Libriformfasern
ebenso radiale Strukturen in der Sekunddrwand besitzen, die in ihrer Entstehung mit denen an
Linde vergleichbar sind. Es hat den Anschein, da8 diese Strukturen erst im Zuge einer starken
Delignifizierung der Zellwand hervortreten, da die Zellen in der Normfiarbung schon deutlich
geminderte Kontraste besitzen. Zum einen entstehen diese Strukturen aus Richtung der
Mittellamelle, héufiger jedoch vom Lumen aus. Trotz des Gefiflzellwandabbaus kann an

solchen nicht die Hervorhebung dieser Strukturen beobachtet werden.
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3.2.3 Holzzersetzungsmuster von Grifola frondosa an Eiche und Linde

Eiche

Ahnlich wie bei G.applanatum an Buche werden im Friihstadium der Holzzersetzung
bevorzugt die Zellbereiche um die Gefile herum abgebaut, bei Eiche also der
Fasertracheiden-Tracheiden-Komplex (Abb. 16).

Die vielreihigen Holzstrahlen weisen dagegen selbst im Spitstadium der Holzzersetzung

keine deutlichen Strukturverénderungen auf, obwohl sie von Hyphen durchwachsen werden.
Auffillig ist aulerdem, dafl die Parenchymzellen, die netzartig im Grundgewebe angeordnet
sind, auch in unmittelbarer Ndhe zu den Fasertracheiden und Tracheiden weitgehend
unverindert erscheinen.

Abb. 16: Im Querschnitt von Eichenwurzelholz zeigt sich ein deutlicher Abbau des Fasertracheiden-
Tracheiden-Komplexes. Pfeil: Es kommt dariiber hinaus schon vereinzelt zur Auflésung
der GefidBzellwidnde (x 100).

Bei dem genauen Studium der Holzzersetzungserscheinungen in den einzelnen Zellen zeigt
sich v.a. eine simultane Fiule in den Fasertracheiden und Tracheiden, wihrend die
Libriformfasern einer deutlichen Delignifizierung unterworfen sind, die einem Abbau der
Hemizellulose und Zellulose vorausgeht.

Auch in den Fasertracheiden kommt es vereinzelt zur selektiven Delignifizierung, diese findet
vom Lumen in Richtung der Mittellamelle statt. Dagegen erscheint in den Libriformfasern der
selektive Ligninabbau aus Richtung der Mittellamelle zu erfolgen. Durch die selektive

Delignifizierung mit anschlieBendem Abbau von Hemizellulose und Zellulose kommt es zur
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Hervorhebung von radial verlaufenden Strukturen in der S,-Schicht dieser beiden Zellarten.

Die Abstidnde zwischen den radialen Strukturen sind aufgrund der begrenzten Auflosungskraft
des Lichtmikroskops nicht genau meBbar, sie scheinen in den Libriformfasern aber

geringfiigig grofler als in den Fasertracheiden.

Das vorliegende Pilz-Wirt-Verhiltnis konnte dariiber hinaus in einer umfangreichen
Feldstudie intensiv untersucht werden. Mit Hilfe einer auf einen Forstschlepper montierten
Seilwinde wurde eine Stieleiche umgezogen und der Blick in den Wurzelteller und das
Stamminnere freigelegt.

Es zeigte sich, daB G. frondosa (Abb. 17A) tiber eine Starkwurzel in das Stammzentrum
eingedrungen war und von dort bis in eine Hohe von zwei Metern das Kernholz befallen hatte
(Abb. 17B).

Nach eingehender Untersuchung des unteren Stammteils konnten keine Hinweise auf
Verletzungen gefunden werden, so daf} die Fiule ihren alleinigen Ursprung im Wurzelsystem
gehabt haben mufB. Auffillig war aulerdem, daf der Pilzfruchtkorper nur auf der Stammseite
auftrat, von der aus auch die Fiule liber das Wurzelsystem aufstieg. An den Wurzeln der
gegeniiberliegenden Seite konnte dagegen noch kein Befall nachgewiesen werden.

Die Holzzersetzung beschrinkte sich im Wurzelsystem auf eine ca. 20 cm breite Wurzel, von
der sie sich im zentralen Teil stammwirts ausbreitete (Abb. 17C). Sie wurde seitlich durch
Kernholz mit einer Restbreite von ca. 5 cm begrenzt. Verfolgte man die aufsteigende Féule
weiter, so traf man auf eine starke Holzzersetzung im Zentrum des Wurzelstockes, wobei das
verbliebene Holz nur noch eine weifle, leicht zusammendriickbare Konsistenz aufwies. Im
Stamm weiter aufsteigend war ein immer geringeres radiales Ausmafl der Fiule zu
beobachten, die stirkste Holzzersetzung befand sich stets im Stammzentrum. Bei der
makroskopischen Betrachtung der Fidule =zeigten sich deutlich hervortretende weille
Aushohlungen, in denen die Begleitstoffe wie z.B. Lignin schon abgebaut, Zellulose aber
noch erhalten war (sog. Weillochfidule; Abb. 17D). AuBlerdem konnte angrenzend zu stark
zersetzten Holzbereichen immer wieder eine orange Zone beobachtet werden. |

Abb. 17:  A: Fruchtkérper von Grifola frondosa. B Pfeil: Grifola frondosa dringt iiber zentrale
Bereiche einer Starkwurzel ins Stammzentrum ein, C: Nahaufnahme der infizierten
Starkwurzel. Splintholz (Sp), Kernholz (Kh) und bereits stark zersetztes Kernholz (Pfeil)
zeigen die im Zentrum der Wurzel stattfindende Fiuleausbreitung. D: Zentrale Bereiche
des Stammbholzes zeigen eine WeiBlochfdule, die in ihrem Ausmall vom Zentrum zum
StammauBeren abnimmt. Typisch ist die Entstehung von nahezu schneeweiien Zonen
(Pfeil), in denen Lignin abgebaut wurde, Zellulose jedoch nahezu unveridndert geblieben
1st.
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Auch der allgemeine Vitalititszustand der Stieleiche war im Vergleich zum angrenzenden
Bestand als gut zu bezeichnen und wies noch nicht derart starke Kronenverlichtungen auf, wie
eine Vielzahl gleichaltriger Individuen. Diese Beobachtung wird dadurch erkldrt, daBl im
vorliegenden Fall die Holzzersetzung immer in zentralen Wurzel- oder Stammregionen
voranschritt, also im Kernholz, das aus toten Zellen besteht und damit ausschlieBlich der
Festigung dient. Eine physiologische Baumschwichung durch G. frondosa zum
Untersuchungszeitpunkt ist als unwahrscheinlict anzusehen.

Beim Studium der Holzzersetzungserscheinungen waren die Ergebnisse vergleichbar mit dem
kiinstlich infiziertem Material. Auch hier waren radiale Strukturen in der deutlich
delignifizierten Zellwand von Libriformfasern zu beobachten. Erginzend zeigte sich, daf} auch

verthyllte GefiBe zeitweilig stark mit Hyphen besiedelt waren.

Linde

Das Holzzersetzungsmuster von G. frondosa an Linde #dhnelt sehr stark dem von
G. applanatum und F. velutipes an Linde. Im Gegensatz zu F. velutipes ist jedoch der
Mittellamellenabbau nicht in dieser Stirke zu beobachten. Ubereinstimmend ist dagegen der
verzogerte Holzstrahlabbau, welcher frither und deutlicher bei G. applanatum festzustellen ist.
Ansonsten sind die Erscheinungen absolut vergleichbar mit den vorher genannten und werden

deshalb nicht erneut beschrieben.

3.2.4 Holzzersetzungsmuster von Armillaria ostoyae an Fichte und Buche

Fichte

Bei der Holzzersetzung durch A. ostoyae 146t sich rein makroskopisch das zersetzte Holz
deutlich vom gesunden unterscheiden. Typisch ist eine lokal begrenzt auftretende Fiule, die
insbesondere axial ausgerichtet ist und erst mit zunehmender Holzzersetzung in radialer
Richtung zunimmt (Abb. 18). Das zersetzte Holz ist gelb- bis ockerfarben und von miirber,
faseriger Konsistenz. Lichtmikroskopisch 148t sich hédufig in den Grenzbereichen zwischen
gesunder und angegriffener Holzsubstanz eine sogenannte pseudosklerotische Schicht
erkennen (Abb. 19), die zuweilen stdrker besiedelte Bereiche von den weniger stark
besiedelten trennt. Die pseudosklerotische Schicht setzt sich aus einer Reihe blasenartig
aufgetriebener Hyphen von briunlicher Farbe zusammen, die unter Polarisationslicht auch
rotlich-briunlich erscheint. Deutlich zu erkennen ist auch, wie iiber Tiipfelverbindungen
hinweg, angrenzende Zellen ausgefiillt werden (Abb. 20).
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Abb. 18: Pfeil: Lokal begrenzte Holzzersetzung von A. ostoyae an Buche, die zur Aufhellung und
Zerfaserung des Holzes fiihrt. Deutlich ist die vorzugsweise Ausbreitung der Faule in
longitudinaler Richtung zu beobachten. Dariiber hinaus ist die radiale Ausbreitung am
groften in der Nihe des aufgebrachten Inokulums.
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Abb. 19: Eine von A. ostoyae an Fichtenstammholz ellde ﬁseudosi(lér(;tiscﬁé Schiéh{, die sich
aus einer Reihe blasiger und aneinanderliegender pilzlicher Zellgewebe von braunlicher
Farbe zusammensetzt. A: Ansicht im Querschnitt. B: Ansicht im Tangentialschnitt (x 200).
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Abb. 20: Nahyaurfh';ﬂfhe einerﬂﬂ Zelle, d in eineW'rmp‘é'éudérérlrcrlvérotxscvhér' Schlcht fallt
(A. ostoyae; Fichtenstammholz). Pfeil: Deutlich zu erkennen ist die Bildung von
Strukturen durch Hyphen, die tiber Tiipfelverbindungen in Nachbarzellen wachsen.

Im Frithstadium der Holzzersetzung werden bevorzugt die einreihigen Holzstrahlen des
Frithholzes abgebaut sowie die Tracheiden in Form einer selektiven Delignifizierung. Diese
findet vom Lumen in Richtung der Mittellamelle statt. Es kommt anfinglich nur zu einer
Zellwandverfirbung, die im weiteren Verlauf zu den bereits beschriebenen radialen Strukturen
in den Tracheiden fiihrt. Diese Strukturen sind in ihren Abstinden im Friihholz enger
angeordnet als im Spétholz. Auflerdem findet mit zunehmenden Grad der Holzzersetzung
auch ein selektiver Ligninabbau in der Mittellamelle statt, so daB, dhnlich wie bei F. velutipes,
die einzelnen Zellen aus ihrem Verbund gelost werden. Neben dieser Form der
Holzzersetzung findet auch eine simultane Féule in den Tracheiden statt, bei der wiederum die
S3-Schicht aufgelost und die Zellwand lokal verfarbt wird. Die Hyphen durchqueren dabei
zum Teil direkt die Sekundidrwand oder verzweigen sich innerhalb dieser und zersetzen dabei
weitreichende Teile.

Besonders auffillig in der radialen Betrachtungsebene erscheint der Holzstrahlabbau, der sich
vom Friih- bis ins Spétholz erstreckt. Dabei werden bevorzugt der Torus und das Margo der
Tiipfel (Tiipfel und Tiipfelkammer) abgebaut. Dabei hat es den Anschein, dafl zuerst der
Torus abgebaut wird und anschlieBend die Tiipfelkammer.

Beriicksichtigt man in diesem Zusammenhang die Lignin- und Zelluloseanalysen, so ist v.a.
ein Zelluloseabbau zu erwihnen. Lichtmikroskopisch findet deutlich sichtbar aber auch ein
Ligninabbau statt.
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Buche
Die Verbreitung der Hyphen erfolgt insbesondere iiber die apotracheal-diffus und diffus-
gehduft angeordneten Parenchymzellen. Diese werden dabei simultan abgebaut und dhneln

damit den Zersetzungsmustern von P. squarrosa an Buche.
AuBlerdem lassen sich auch zahlreiche Hyphen in den GefiBen, Libriformfasern und
Holzstrahlen beobachten. Letztere sind dabei einem deutlichem Abbau unterworfen.

Wie schon bereits bei anderen Pilz-Wirt-Verhiltnissen beschrieben, kommt es zur Ausbildung
von pseudosklerotischen Schichten im Holz. Zeitweilig besitzen diese eine grofie Ausbreitung
iber eine Vielzahl von Zellreihen (ca. 10-15), dann wiederum verschmdlern sie sich und
nehmen nur noch ca. fiinf Zellreihen ein. Die pseudosklerotischen Schichten bilden sich iiber
sdmtliche Zellarten hinweg, so daff auch GefdBe von ihnen mit blasenartigen Strukturen

durchzogen sind.

Mit zunehmenden Zersetzungsgrad kristallisiert sich ein bevorzugter Abbau der Holzstrahlen

und der Mittellamelle heraus. Insbesondere werden die Fasern und Parenchymzellen
angrenzend zu den Holzstrahlen abgebaut. In den Fasern zeigen sich leichte Verfarbungen der
an das Lumen angrenzenden Sekundirwand, wobei jedoch meistens nicht die gesamte
Zellwand betroffen ist. Héufig sind es nur lokale Verfdrbungen, parallel zu im Lumen
liegenden Hyphen, die von dort in die Zellwand vordringen. Dabei sind Spalten zu
beobachten, die sich in der Zellwand verzweigen, Teile dieser durchziehen und an ihren
Enden eine rotliche Verfarbung aufweisen. Ihre Entstehung ist nicht eindeutig zu erkennen. Es
hat den Anschein, daf3 die Spalten ihren Ursprung in feinen, sehr diinnen rétlichen, die
Zellwand durchziehenden Linien haben, die sich mit zunehmender Holzzersetzung
vergroflern. Zuletzt sind sie nur noch an der Spitze verfiarbt. Dies kann als Hinweis darauf
gewertet werden, daB in der verfirbten Zone der Zellwandabbau noch voranschreitet.
Vergleicht man die Grofe dieser Zellwandverfiarbung, so entspricht die feine rétliche Linie in
ihrer Breite einer radialen Struktur, wihrend die daraus entstehende Spalte in ihrer Dimension
einem Hohlraum in der Sekundirwand entspricht, der durch die radialen Strukturen seitlich
begrenzt wird. Das Auftreten von Spalten in der Zellwand ist jedoch viel unregelméaBiger als

bei den ausgeprigten radialen Strukturen. Diese waren nicht zu beobachten.
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3.2.5 Holzzersetzungsmuster von Pholiota squarrosa an Fichte und Buche

Fichte

Im Friihstadium der Holzzersetzung konzentrieren sich die Abbauerscheinungen auf das
Frithholz. Ahnlich wie bei F. velutipes an Linde und A. ostoyae an Fichte wird die
Mittellamelle bevorzugt abgebaut, wobei die Zellzwickel selbst im Spitstadium der
Holzzersetzung noch erhalten bleiben. AuBerdem werden die Zellwédnde der Tracheiden vom
Lumen aus delignifiziert. Die Holzstrahlen sind in diesem Zersetzungsstadium schon durch
Hyphen besiedelt, jedoch noch keinen erkennbaren strukturellen Verdnderungen unterworfen,
Die Hyphen verbreiten sich in erster Linie iiber Tiipfelverbindungen, konnen dariiber hinaus

aber auch die Zellwinde einfach durchwachsen.

Im Spitstadium der Holzzersetzung setzt sich diese auch im Spitholz fort, es kommt wie
schon bei den anderen Pilz-Wirtverhiltnissen beschrieben ebenfalls zur Hohlraumbildung mit
anschlieBender Freilegung von radialen Strukturen in der Zellwand. Auch die Holzstrahlen

werden nun iiber den Zustand einer reinen Besiedlung hinaus abgebaut.

Lichtmikroskopisch tiberwiegt der Ligninabbau, dieses Ergebnis wird ebenso durch die

Lignin- und Zelluloseanalyse gestiitzt.

Buche

Im Gegensatz zur Fichte verursacht Pholiota squarrosa an Buche einen deutlicheren
Zelluloseabbau, der sich auch analytisch bestimmen liefl (Kap. 3.1.5). So ist im Frithstadium
der Holzzersetzung insbesondere der Abbau der apotracheal-diffus und diffus-gehéuft

angeordneten Parenchymzellen durch eine simultane Faule zu beobachten, welche von Zelle

zu Zelle iiber die Tlipfelkontakte voranschreitet.

Mit zunehmender Holzzersetzung fiihren die Zellwanddurchbrechungen zweier benachbarter
Parenchymzellen in diesen Bereichen zur vollstindigen Auflosung der Zellwand. In diesen
Bereichen weitet sich die Holzzersetzung auch auf die Fasertracheiden aus, wobei diese einer
selektiven Delignifizierung unterworfen sind, die radiale Strukturen in der Zellwand freilegt.
Dariiber hinaus kann im Wurzelholz auch beobachtet werden, dafl einzeine Gefilizellwiinde

abgebaut werden.
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3.2.6 Holzzersetzungsmuster von Armillaria gallica an Fichte und Ahorn

Fichte '

Bei der Holzzersetzung von A. gallica an Fichte wird vorzugsweise die Mittellamelle
abgebaut. Im Lumen der Tracheiden sind auch Hyphen vorhanden, jedoch konnten keine
deutlichen Anzeichen fiir eine simultane Fidule beobachtet werden. AuBlerdem kam es auch
nicht zur Hervorhebung von radialen Strukturen in den Zellwinden, weder im stérker

zersetzten Wurzel- als auch im Stammholz. Dagegen konnte immer wieder beobachtet
werden, daB sich die Hyphen, die Zellwidnde durchwachsen, dabei in der Sekundirwand
verzweigen.

Im Friihholz waren auflerdem feine Risse und Spalten erkennbar, die sich vom Lumen {iber

die Mittellamelle hinaus bis in das Lumen der angrenzenden Zelle erstreckten.

Ahorn

Wie die anderen eingesetzten Hallimascharten, verursacht auch A. gallica pseudosklerotische
Schichten im Holzkérper, die sich lichtmikroskopisch nicht von denen der anderen Arten
unterscheiden.

Bei der lichtmikroskopischen Betrachtung zeigt sich, wie bei F. velutipes, an Ahorn ein stark
bevorzugter Abbau der Libriformfasern in den IZH-Bereichen, der zu einer charakteristischen
Musterung des betrachteten Querschnitts fiihrt (Abb. 22C) und nachfolgend niher erlédutert
wird. Auch hier kommt es zur Hervorhebung von radialen Strukturen in der Zellwand, wobei
im Spitstadium der Holzzersetzung die Sekunddrwand vollkommen abgebaut ist, so da3 nur
noch ein Geriist aus Mittellamelle und Zellzwickeln {ibrigbleibt. In den IZF-Bereichen zeigen
sich deutliche Verfiarbungen der Fasern vom Lumen in Richtung der Mittellamelle, wenn es in
den IZH-Bereichen schon zum nahezu vollstindigen Abbau der dortigen Zellen gekommen

ist.

Im Spitstadium der Holzzersetzung ist eine deutliche Besiedlung der Holzstrahlen zu
erkennen, die besonders im Wurzelholz stark ausgeprigt ist. Trotz dieser bleiben die
Holzstrahlen holzanatomisch lange intakt. Ihre Zersetzung, so zeigt der Radialschnitt, erfolgt

bevorzugt entlang der Mittellamelle zweier benachbarter Holzstrahlzellen.

Die Verbreitung der Hyphen im Holz findet vorzugsweise tiber die Tiipfelverbindungen statt,
zum anderen werden Zellwinde mittels einer diinnen Perforationshyphe durchbohrt bzw.

durchwachsen.
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3.2.7 Holzzersetzungsmuster von Inonotus dryadeus an Eiche und Buche

Eiche
Grundsitzlich ist ein bevorzugter Abbau des Fasertracheiden-Tracheiden-Komplexes zu

beobachten, ein bereits an G. frondosa an Eiche beschriebenes Phdnomen (Abb. '16). Dabei
sind die Fasertracheiden und Tracheiden einer simultanen Faule unterworfen.

Dariiber hinaus wird die Mittellamelle zersetzt, so da3 im Spétstadium nur noch ein duflerst
schmaler Rest von ihr tibrigbleibt, wohingegen die Zellzwickel kaum abgebaut werden. In den
Libriformfasern zeigt sich dagegen ein anderes Bild.

In einigen Zellkomplexen zeigen sich Anzeichen einer Moderfaule, in Form von Hohlrdumen
in der Sekunddrwand, in denen vereinzelt Hyphenstrukturen zu beobachten sind, eine
Beobachtung, die auch im Tangentialschnitt getroffen werden konnte. Besitzen die Hohlrdume

einen Kontakt zum Zellumen, dann ist auch die S3-Schicht in diesen Bereichen zersetzt.

Ansonsten sind die Hohlriume in der Sekundidrwand ein wenig abweichend von einer
kreisrunden Form, jedoch zeigen sich nicht derart ovale Formen wie bei F. velutipes an
Ahorn. Beziiglich der Zellwandverfarbungen ist anzumerken, dal diese schwach um die
Hohlrdume herum ausgeprigt sind, wobei sie nicht nur lokal um diese herum auftreten,
sondern einen groBeren Zellwandbereich ergreifen. In der {iberwiegenden Zahl der
Libriformfasern zeigt sich jedoch ein simultaner Abbau, und es kommt nicht zur

Hervorhebung von radialen Strukturen.

Dieses Pilz-Wirt-Verhiltnis konnte auch in einer Feldstudie untersucht werden. Es zeigte sich,
daf die Pilzfruchtkérper (Abb. 21A) die obere Grenze fiir die aus den Wurzeln kommende
Holzzersetzung darstellten. In der vorliegenden Studie waren dies 20 cm iiber dem Erdboden.
In den Wurzeln war dagegen die Fiule sehr weit fortgeschritten, wobei die Wurzeln, die
angrenzend zu den Pilzfruchtkorpern lagen, am stirksten zersetzt waren. Dagegen zeigten
Wurzeln und Stamm auf der gegeniiberliegenden Baumseite kaum Anzeichen eines
Pilzbefalls und auch Fruchtkorper waren in diesen Bereichen erstmalig zu beobachten. In den
Wurzeln zeigte sich, daf die Fiule immer von der Unterseite dieser nach oben aufstieg (Abb.
21B).

Abbildung 21: Holzzersetzung von I. dryadeus an Eiche. A: Pilzfruchtkdrper von I. dryadeus an
Eiche. B: Die Holzzersetzung breitet sich von der unteren Wurzelseite einer Starkwurzel
nach oben aus (Pfeil), wobei ca. 8 cm gesunde Holzsubstanz erhalten sind (Pfeilkopf). C:
Nahaufnahme der Holzzersetzung. Deutlich zu erkennen ist eine braunlich-schwirzliche
Zone (Pfeil), die gesundes Holz von zersetztem trennt. Diese Zone wird mit zunehmender
Holzzersetzung in ihrer Dimension kleiner, gut zu erkennen an den Resten in der bereits
abgebauten Holzstruktur (Pfeilkopf). D: Die lichtmikroskopische Aufnahme des
Eichenholzquerschnitts 148t eine Moderfaule (Pfeil) in der Sekundirwand der Fasern
innerhalb einer Reaktionszone erkennen (x 1.000).
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In  verschiedenen Wurzeln, die in unterschiedlichen Bodentiefen vorkamen, blieb
jeweils auf einer Breite von 8-10 cm die Wurzeloberseite gesund. Dariiber hinaus konnte
beobachtet werden, daf} die eigentliche Holzzersetzung durch eine schwirzliche Zone zum
gesunden Holz hin abgegrenzt war (Abb. 21C). Diese Zone, schnitt man die Wurzeln
scheibenartig auf, verinderte sich in ihrer Dimension in der Art, daB sie mit zunehmender
Holzzersetzung auch abgebaut wurde, was sich an kleinen Resten, umgeben von bereits
deutlich zersetzten Holz, sehr gut nachvollziehen lie. Beim lichtmikroskopischen Studium
dieser Bereiche, konnte eindeutig eine Moderfidule beobachtet werden, sowohl in den Fasern
als auch in den Holzstrahlzellen. Dabei ist die Zellwand um die Hohlrdume in der
Sekundidrwand herum verfirbt und einzelne Hyphen sind in ihnen deutlich sichtbar (Abb.
21D).

Buche

Die Holzzersetzung von I. dryadeus an Buche ist ausgesprochen vielgestaltig. Zu beobachten
sind Hyphenstrukturen sowohl in den Gefdlen als auch in den anderen Zellelementen. Die
Verbreitung der Hyphen findet v.a. iiber Tiipfelverbindungen statt, aber auch einfache

Durchwachsungen der Zellwand sind zu beobachten.

Das Wachstum der Hyphen findet zum einen in der Mittellamelle und teilweise in den
Zellzwickeln statt, die dabei abgebaut werden. Parallel 148t sich aber auch ein
Hyphenwachstum in der Sekundidrwand angrenzend zur Mittellamelle in Umfangsrichtung der
Zelle beobachten. Auflerdem sind im Frijhstadium der Zersetzung in zahlreichen Fasern
Zellwandverfiarbungen der Sekundidrwand angrenzend zum Lumen zu beobachten.

Mit zunehmenden Zersetzungsgrad erscheint die Sekunddrwand angrenzend zum Lumen

ausgefranst. Es hat den Anschein, daf} in diesen Bereichen nach und nach radiale Strukturen
hervorgehoben werden. Diese knnen sowohl innerhalb des Jahrringes als auch unmittelbar an
der Jahrringgrenze beobachtet werden, wobei die Zellen sich hier in IZF-Bereichen befinden.

Die vielreihigen Holzstrahlen lassen dagegen kaum Strukturverdnderungen erkennen.

Interessanterweise konnte an zwei Fasern dariiber hinaus auch eine moderfiuleartige
Strukturverdnderung beobachtet werden. Ganz deutlich zeigt sich bei diesen ein Wachstum
der Hyphen innerhalb der Sekundidrwand, wobei es zur Verfirbung der angrenzenden
Zellwand kam. Dieses Phdnomen konnte jedoch in anderen Bereichen nicht wieder beobachtet

werden.
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3.2.8 Holzzersetzungsmuster von Armillaria mellea an Fichte, Eiche und Ahorn

Fichte

Im Gegensatz zu P. squarrosa konnte nur an Fichtenwurzelholz ein Holzabbau diagnostiziert
werden. Dieser gestaltete sich dariiber hinaus auch noch andersartig als bei P. squarrosa.
Bevorzugt besiedelt und abgebaut wurden die einreihigen Holzstrahlen der Fichte sowohl im
Friih- als auch Spitholz, eine Beobachtung, die auch auf A. ostoyae an Fichte zutraf. Von
diesen aus verbreitete sich die Holzzersetzung anfidnglich auf die angrenzenden
Friihholztracheiden, im spiteren Verlauf der Zersetzung wurde ebenfalls das Spitholz
abgebaut. Im Gegensatz zu A. ostoyae und P. squarrosa war kein deutlicher Abbau der
Mittellamelle zu beobachten, ansonsten dhnelte die Holzzersetzung von A. mellea der von
A. ostoyae sowohl mikroskopisch als auch makroskopisch.

Eiche

Die Holzzersetzungserscheinungen von A. mellea an Eiche #hneln der von G. frondosa an
Eiche. Auch hier kommt es zu einem bevorzugtem Abbau des Fasertracheiden-Tracheiden-
Komplexes. Im Gegensatz dazu werden aber auch die netzartig im Grundgewebe gelegenen
Parenchymzellen ebenfalls bevorzugt abgebaut. Die genannten Zelltypen weisen dabei alle
eine simultane Fdule auf. Dagegen zeigt sich durch den pilzlichen Abbau eine selektive
Delignifizierung der Libriformfasern, bei der radiale Strukturen freigelegt werden. Ebenso
kommt es zum Abbau der Mittellamelle.

Die Holzstrahlen werden wie bei G. frondosa an Eiche intensiv besiedelt, ihr Abbau erfolgt

jedoch erst verzogert.

Holzzersetzungsmuster von Armillaria mellea an natiirlich infiziertem Ahorn

Uber die Laboruntersuchungen hinaus wurde auch eine Studie an einem natiirlich infizierten
Acer pseudoplatanus L. aus dem Schloffpark Umkirch (Freiburg) durchgefiihrt. Der Bergahorn
war frisch gefillt mit einem Durchmesser von ca. 90 cm in einem Meter Hohe und wies eine
umfassende Holzzersetzung sowohl im Wurzel- und Stockbereich als auch bis in die Krone
auf. Dabei war die Umgebung des Stammes iiber und iiber mit Pilzfruchtkorpern tibersit,
ebenso grofle Teile des Parks. Die Holzzersetzung erstreckte sich iiber den gesamten
Stammquerschnitt, wobei die Holzsubstanz von zahlreichen pseudosklerotischen Schichten
durchzogen war, die Zonen verschiedener Fiarbung voneinander trennten (Abb. 22A).

In einem ersten Schritt wurden zahlreiche Holzproben gesammelt, im Labor oberfldchlich
sterilisiert und die herauswachsenden Pilze in Reinkultur gebracht. Sowohl aus den Wurzeln
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als auch dem Stamm konnte stets Armillaria mellea herausisoliert werden, wobei die
Artbestimmung mit Hilfe von Kompatibilitdtstests und ergiinzend anhand der gesammelten
Pilzfruchtkorper erfolgte (Abb. 22B).

Lichtmikroskopisch waren zwei besonders auffillige Erscheinungen zu beobachten: zum
einen ein bevorzugter Abbau der Zellkomplexe, die interzellularhaltig (IZH) sind. Dies fiihrt
mit zunehmender Holzzersetzung zu einem flichendeckenden Muster im betrachteten
Querschnitt (Abb. 22C). Eine Erscheinung, die sich ebenso bei F. velutipes und A. gallica an
kiinstlich infiziertem Ahornholz beobachten ldft. Deutlich zu erkennen ist, daf3 die GefiB3e
und Holzstrahlen, die an IZH-Bereiche angrenzen, ldnger erhalten bleiben. Zum anderen
wiesen die Libriformfasern in den IZH-Bereichen eine Moderfidule auf, die sich im
Spitstadium der Holzzersetzung auch auf die Libriformfasern der IZF-Bereiche erstreckte. Im
Gegensatz zu der Moderfiaule von Flammulina velutipes an Ahorn kam es zu einer
Zellwandverfarbung um die Hohlriume herum (Abb. 22D), eine typische Erscheinung fiir

Basidiomyceten.

Betrachtete man die Holzzersetzung im Tangentialschnitt, lie sich das Wachstum der Hyphen
innerhalb der S,-Schicht beobachten, den Zellulosemikrofibrillen folgend. Dabei waren

deutlich Hyphen innerhalb der schlauchartigen Kavernen (Abb. 22E) auszumachen.

Da das Pilz-Wirt-Verhéltnis von A. mellea urspriinglich nicht an Ahorn im Labor untersucht
werden sollte, wurde dies nachtridglich durchgefiihrt. In kiinstlich infizierten Holzproben
konnten sowohl Ubereinstimmungen als auch Unterschiede beobachtet werden. Vollkommen
gleich war der bevorzugte Abbau der IZH-Bereiche und die damit einhergehende
Musterbildung des Querschnitts. Anders war dagegen die Holzzersetzungserscheinung in den
Libriformfasern. Es zeigte sich in dem kiinstlich infizierten Material, daB es zur Hervorhebung
radialer Strukturen durch den pilzlichen Abbau kam, jedoch nicht zu einer Moderfiule, bei der
tiber die Entstehung von Hohlrdumen in der Sekundidrwand hinaus auch ein Hyphenwachstum

innerhalb dieser stattgefunden hatte.

Abb. 22: Bildertafel iiber A. mellea an natiirlich infiziertem Ahornholz. A: Makroskopische
Holzzersetzungserscheinung. B: Beispiel eines Kompatibilititstestes zur Bestimmung von
Hallimaschkulturen auf Artebene. C: Im Querschnitt ist deutlich der bevorzugte Abbau der
IZH-Bereiche zu erkennen. D: Im Querschnitt ist eine Moderfiule zu erkennen. Pfeil: Um
die Hohlrdume in der S,-Schicht herum, kommt es zu Zellwandverfirbungen. E:
Tangentialschnitt von Ahornwurzelholz. Durch das Hyphenwachstum kommt es zur
Entstehung schlauchartiger Kavernen (Pfeil; weiB}) in der Sekundidrwand. H: Hyphe. (C-D
x 1.000).
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f;n Spitstadium waren die Sekundédrwiinde der Libriformfasern vollstindig abgebaut, wobei
«ite Mittellamelle verspitet und die Zellzwickel sehr stark verzogert abgebaut wurden.

{is bleibt damit an dieser Stelle ungeklirt, ob das natiirlich infizierte Baummaterial eventuell
aicht allein durch Armillaria mellea besiedelt war und die Holzzersetzungserscheinungen von

zinem anderen Pilz herriithrten oder ob andere Faktoren gewirkt haben.

3.2.9 Fluoreszenzfirbung anhand ausgewiihlter Beispiele

In dem vorangegangenen Ergebnisteil waren insbesondere drei Holzzersetzungserscheinungen
von besonderem Interesse; die durch F. velutipes und A. mellea an Ahorn verursachten
Moderfdulen in den Libriformfasern sowie die Hervorhebung von radialen Strukturen in der

S,-Schicht von Fasern und Tracheiden am Beispiel von G. frondosa an Stieleiche. Die

Anwendung der Fluoreszenzfirbung sollte Aufschlufl dariiber geben, welche histologischen
Verinderungen die jeweilige Holzzersetzung in der angrenzenden Zellwand nach sich zieht,

um weiterreichende Kenntnisse tiber den Aufbau dieser zu erlangen.

Betrachtet man zunéchst die Moderfiauleerscheinungen, lassen sich sowohl Gemeinsamkeiten
als auch Unterschiede beobachten. F. velutipes und A. mellea wachsen innerhalb der

So-Schicht, erkennbar anhand der Hyphen. Jedoch kommt es bei A. mellea durch die

Fluoreszenzfirbung deutlich sichtbar zu einer Verfiarbung der angrenzenden Zellwand (Abb.
23A). Dabei ist das Zentrum des Hohlraums von rotlicher Farbe, um dieses herum ist die
Zellwand gelb gefdrbt und damit farblich mit der Mittellamelle iibereinstimmend. Die intakte
Sekunddrwand ist dagegen von griinlicher Farbe. Dariiber hinaus sind auch die Hyphen im

Lumen der Zelle zu erkennen, sie erscheinen hellrot.
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Abb. 23: A: Im Querschnitt von Ahornstammbolz natiirlich infiziert mit A. mellea zeigen sich

deutliche Verfiarbungen um die Hohlrdume in der S,-Schicht (weifler Pfeil). B: Querschnitt
von Ahronwurzelholz kiinstlich infiziert mit F. velutipes. Keine deutlichen
Farbverinderungen um die Hohirdume herum zu erkennen (Pfeil). C: Grifola frondosa an
Eichenholz ruft Hohlriume in der Sekundirwand hervor, die durch radial verlaufende
Strukturen voneinander getrennt sind (Pfeil). Farbverinderungen kommen nicht in
konzentrierter Form vor, sondern weitreichender in der Sekundirwand in Form einer
rotlich-braunlichen Verfarbung. H: Hyphe. (x 1.000).
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Diese Farbveridnderungen sind ein wichtiger Hinweis darauf, daf8 es neben dem eigentlichen
Zellwandabbau in Form der Hohlraumbildung auch angrenzend dazu zu chemischen
Veridnderungen in der Zellwandzusammensetzung kommt. Durch die Zusammenschau der
Farbverdnderungen und unter Beriicksichtigung des jeweiligen enzymatischen Potentials der
betrachteten Pilze sollten Riickschliisse auf den Chemismus der Zellwand getroffen werden.

Betrachtet man vergleichend dazu die Holzzersetzungserscheinung von F. velutipes an Ahorn,
so fehlen die Farbverinderungen nahezu vollkommen in der Sekundédrwand (Abb. 23B). Diese
bleibt, wie fiir eine intakte Zellwand typisch, griinlich. Kommt es zu leichten
Farbveridnderungen, so sind diese nicht nur auf die Hohlrdume konzentriert, sondern betreffen
groBere Bereiche einer Zellwand. Dabei entstehen nie so deutliche Farbkontraste wie bei
A. mellea. Auch die Hohlrdume innerhalb der Zellwand sind iiberwiegend von anderer

Gestalt, ndmlich oval.

Bezieht man dariiber hinaus die Holzzersetzungserscheinungen von G. frondosa an Eiche mit
ein, so fillt zunidchst auf, daB das Verhiltnis des Hohlraums zur verbleibenden Zellwand
(radialen Strukturen) deutlich zu Gunsten des ersteren verschoben ist. Mit anderen Worten:

zwischen einzelnen Hohlrdumen der S,-Schicht verbleiben nur duBlerst schmale Reste der

Zellwand (Abb. 23C). Auch hier wird deutlich, da3 weite Bereiche der Sekundidrwand v.a. aus
Richtung der Mittellamelle farblich leicht ins rotlich-braunliche verdndert sind. Die Hyphen

sind jedoch nie innerhalb der Zellwand zu beobachten.

3.2.10 FE-REM Studien

Mit Hilfe der Lichtmikroskopie konnten mit Ausnahme von F. velutipes an Ahorn, A. gallica
an Fichte, A. ostoyae an Buche und I. dryadeus an Eiche immer wieder radiale Strukturen in
Fasern und Tracheiden beobachtet werden. Zum weiteren Studium dieser wurden an
Lindenproben, die mit G. applanatum inkubiert waren, FE-REM Studien durchgefiihrt.

Grundsitzlich ist ein Vergleich von lichtmikroskopisch betrachteten Zellwinden mit solchen
aus dem FE-REM aufgrund der duBerst verschiedenen Auflosungskrifte sehr schwierig, denn
in der Lichtmikroskopie konnte mit einer maximalen Auflésungsleistung von 1.000 gearbeitet
werden, wihrend diese bei den FE-REM Studien bis zu 15 mal so hoch waren. Damit konnten
Strukturen im FE-REM erscheinen, die unter dem Lichtmikroskop gar nicht mehr zu sehen
wiren, Nicht zuletzt wurde aus diesem Grund ein weiteres Pilz-Wirt-Verhiltnis, F. velutipes
an Ahorn, untersucht. Bei letzterem war, wie bereits beschrieben, eine Moderfiule zu
beobachten, wihrend bei ersterem eine besondere Form der WeiBifiule zu erkennen war. Diese




Ergebnisse 71

beiden lichtmikroskopisch deutlich zu unterscheidenden Holzzersetzungen sollten zur
genaueren Interpretation durch das FE-REM betrachtet werden.

FE-REM Studien an Linde inkubiert mit Ganoderma applanatum

In der Querschnittsbetrachtung mit einer Vergréflerung von x 5.000 lassen sich deutlich die
einzelnen Zellwandschichten unterscheiden (Abb. 24). Zum Lumen hin ist eine intakt
erscheinende S;-Schicht zu erkennen, an sie angrenzend eine S,-Schicht, die deutliche
Strukturverdnderungen aufweist und daran anschlieBend die Mittelschicht, die direkt an
intakte Zellen angrenzt.

Deutlich zu erkennen ist, da sich die hier gezeigte Holzzersetzung auf nur einen Teil der
Zellwand beschréinkt und dies in unterschiedlicher Intensitdt. So erscheint die Sekunddrwand
im oberen Teil des Bildes (links) geringfiigig verindert, wahrend die Zersetzung, verfolgt man
diese Zellwand weiter, im unteren Teil des Bildes am stédrksten ausgeprigt ist. Aulerdem la6t
sich erkennen, da3 die Zellwandreste in der Sekundédrwand eine deutliche radiale Ausrichtung
besitzen, daB heift, in ihr bleiben Strukturen erhalten, die vorzugsweise quer zu den bereits
genannten Zellwandschichten verlaufen. Schon bei dieser Vergroferung 146t sich vermuten,
daB die Zellwandreste in der Sekundéirwand eine rauhe, unregelméfBige Oberfliche besitzen,

aus vielen Einzelelementen zusammengesetzt.

Abb. 24: Querschnittsbetrachtung von Lindenstammbholz, infiziert mit G. applanatum. Weiler Pfeil:
Grofle Teile der S,-Schicht sind abgebaut, iibrig bleiben longitudinal ausgerichtete in
radialer Richtung zusammenhingende Zellulosemikrofibrillen. Weiler Pfeilkopf: Die Ss-
Schicht bleibt erhalten sowie die angrenzende Mittelschicht. Schwarzer Pfeil: Nahezu
unveriinderte Zellwand. Schwarzer Pfeilkopf: Im Frithstadium der Zersetzung sind auch
tangential verlaufende Strukturen zu erkennen.
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Bei Betrachtung dieser Erscheinung mit Hilfe einer weiteren Vergrolerung (Abb. 25) lassen
sich in der Sekundidrwand einzelne Zellulosefibrillen ausmachen, die zusammengesetzt eine
radiale Struktur bilden. Die Zellulosefibrillen erscheinen longitudinal ausgerichtet und am
Ende abgerundet, wie einzelne Séulen.

Zur S;-Schicht hin gibt es hédufig eine Biindelung der Fibrillen, so da3 die radialen Strukturen
in diesen Zonen verdickt erscheinen, dann wie in einem Dreieck spitz zulaufen, bis sie
teilweise nur noch aus einzelnen Fibrillen die Sekundirwand iiberspannen bis zur
Mittelschicht. Ihre Anordnung erscheint dabei recht regelmiflig. Dariiber hinaus lassen sich
zum Teil auch in Umfangsrichtung verlaufende Strukturen erkennen, die jedoch einem diinnen

Faden dhneln.

o
%0

Abb. 25: Doppelt so starke VergroBerung wie die Abb. 24, Weiller Pfeil: Gut zu erkennen sind
einzelne in longitudinaler Richtung verlaufende Zellulosefibrillen, die in radialer Richtung
eine erhohte Bindungskraft besitzen. WeiBler Pfeilkopf: Dazwischen sind Hohlrdaume
entstanden.

FE-REM Studien an Ahorn inkubiert mit Flammulina velutipes

In der Querschnittsbetrachtung von Ahornstammholz mit einer Vergroflerung von x 8.000
lassen sich im Gegensatz zu G. applanatum an Linde auch in tangentialer Richtung
verlaufende Hohlrdume in der S;-Schicht erkennen. Dabei bleibt zwischen diesen in

tangentialer Richtung verlaufend ein Teil der Zellwand bestehen (Abb. 26; Pfeil). Ferner sind




Ergebnisse 73

auch in radialer Richtung verlaufende Strukturen mit einer glatten Oberflidche erkennbar (Abb.
26; Pfeilkopf). Dariiber hinaus ist hdufig ein teilweiser Abbau der S3-Schicht zu beobachten.

Vergleicht man diese Zellwandverdnderungen mit denen der Lichtmikroskopie, so sind sie
iibereinstimmend, denn oft ist auch dort eine teilweise Auflosung der Sg—Schicht zu

beobachten sowie eine eher tangential ausgerichtete Hohlraumbildung in der S,-Schicht.

1MPm
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Abb. 26: Querschnittsbetrachtung von Ahornstammbholz, infiziert mit F. velutipes. Weiller Pfeil:
Hohlrdume, die deutlich in tangentialer Richtung verlaufen und damit lénglich oval in der
Sekundidrwand erscheinen und voneinander durch tangential verlaufende Zellwandreste
begrenzt werden. Pfeilkopf: Radial orientierte Komplexe innerhalb der Zellwand (x 8.000).

Neben diesen tangentialen Hohlrdumen, lassen sich aber auch immer wieder mehr radial
orientierte Komplexe innerhalb der Zellwand beobachten (Abb. 27). Dabei ist besonders
auffillig, daB groBere Zellwandkomplexe in radialer Richtung erhalten bleiben als bei
G. applanatum. Hier erscheint die Packungsdichte der Zellwandbestandteile grofer bzw.
verklebter, so daB keine einzelnen Fibrillen zu erkennen sind. Mit Ausnahme im Randbereich
dieser Strukturen, hier scheinen sich einzelne Zellulosefibrillen hervorzuheben. Auch die
Breite dieser radial verlaufenden Zellwandkomplexe ist weitaus grofier als bei G. applanatum
und entspréche bei diesen eher der rdumlichen Ausbreitung der Hohlrdume.

Weiterhin sehr gut erkennbar sind zahlreiche in Umfangsrichtung der Zelle verlaufende

Strukturen, auch sie mit einer glatten Oberfliche.
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Abb. 27: Querschnittsbetrachtung von Ahornstammholz, infiziert mit F. velutipes. Weiller Pfeil:
GroBere in radialer Richtung verlaufende Komplexe innerhalb der Zellwand. Pfeilkopf:
Deutlich erkennbar sind Zellwandreste, die in Umfangsrichtung der Zelle verlaufen. (A x

5.000; B x 10.000).
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4. Diskussion

4.1 Diskussion der quantitativen Ergebnisse

Gewichtsverlustmessungen dienen in zahlreichen Studien als MaB fiir die Holzzersetzung.
Dabei ist zu beriicksichtigen, dal Unterschiede im Gewichtsverlust auf verschiedenste
Ursachen zuriickzufithren sind. Zu nennen wire insbesondere der Wirt, der durch seine
spezifische Holzanatomie, seine Rohdichte und je nach Organ unterschiedliche
Gewebestruktur (Aste, Stamm, Wurzel ect) einen immensen EinfluB auf pilzliche
Abbauleistungen hat. Dariiber hinaus fiihren aber auch die Erreger selbst, geprigt durch ihre
enzymatische Ausstattung und den Einflufl von Umweltfaktoren, zu deutlich verschiedenen
Abbauleistungen, unabhéingig vom eingesetzten Wirt.

In dieser Arbeit stellt sich zunidchst die Frage, welche Faktoren die Abbauleistungen der
eingesetzten Pilze wesentlich beeinflussen. Dabei interessierten als reprisentative Parameter
quantitative Unterschiede zwischen den Holzzersetzungsraten im Stamm- und Wurzelholz.
Inwiefern diese durch das eingesetzte Baumorgan und den pilzlichen Erreger bedingt sind,
welchen Einflufl die zunehmende Inkubationszeit besitzt und wie sich die Abbauleistungen
eines Pilzes an zwei verschiedenen Wirten verhalten, wurde mit Hilfe von statistischen Tests
beurteilt. Ergidnzt werden diese Ergebnisse durch chemische Holzanalysen in Form der

Stickstoff-, Lignin- und Zellulosebestimmung,

Beim Studium von pilzlichen Abbauleistungen sollte beriicksichtigt werden, dafl man bei der
vergleichenden Gewichtsverlustmessung den wirklichen Masseverlust unterschitzt, denn die
Myzelmasse wird bei solchen Studien im Holz mitgewogen (JONES & W'ORRALL, 1995).
Besonders bei geringen Gewichtsverlusten kann dies zu erheblichen Fehlern fiihren. Beim
Vergleich von Wurzel- und Stammbholz innerhalb eines Pilz-Wirt-Verhiltnisses, konnte nicht

abschlieBend geklirt werden, wie sich dieser Fehler verhdilt.

Nachfolgend werden nach Baumarten gegliedert die Ursachen  fiir unterschiedliche
Abbauraten an Stamm- und Wurzelholz in folgender Reihenfolge diskutiert: zunéchst wird in
grundsitzlichen Uberlegungen iiber Wurzel- und Stammholz dargestellt und gepriift, ob
moglicher Weise die organbedingten anatomischen Unterschiede signifikante Abweichungen
bei den Abbauraten nach sich ziehen. Anschliefend werden andere EinfluBgrofen wie

Nihrstoffangebot und Hemmwirkungen des Wirtes auf den besiedelnden Pilz behandelt.
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Insbesondere wird dabei der EinfluB3 der Stickstoffkonzentration beriicksichtigt. Eine nach
Baumarten gegliederte Dikussion auf Basis dieser Erkenntnisse soll die Abhandlung

schlieflen.

Bevor grundsitzliche Uberlegungen iiber die Vorginge an Wurzelholz angestellt werden,
sollte berticksichtigt werden, da3 dieser Begriff sehr weitreichend definiert werden kann, von
den Feinst- bis zu den Starkwurzeln. Demzufolge ist eine allgemeine Aussage iiber
Holzqualitédt und den Gehalt an Nihrelementen schwierig. Nach WIELER (1891) wird Holz
mit zunehmender Entfernung vom oberirdischen Stamm weitlumiger, gefdfireicher und
diinnwandiger. RUSCH (1973) differenzierte diese Aussage, indem er zeigte, daf}
Unterschiede zwischen zerstreut- und ringporigen Holzern existieren. So konnte er
beobachten, daB sich bei der ringporigen Eiche die GefidBweite in den Wurzeln verringert,
wihrend sie bei der zerstreutporigen Buche steigt, eine Beobachtung, die auch in der
vorliegenden Studie bestitigt wurde. Diese quantitativen Unterschiede beziiglich des
Holzaufbaus konnen grundsitzlich deutliche Dichteunterschiede zwischen Wurzel- und
Stammholz bedingen, die sich ihrerseits auf pilzliche Abbauleistungen auswirken. In den
vorliegenden Studien wurde mit Starkwurzeln gearbeitet, die stammnah verliefen und nach
BOSSHARD (1984) Festigungsfunktionen tibernehmen. Die Dichte der Wurzelholzkl6tzchen
erwies sich an Fichte, Linde und Buche sogar etwas hoher als beim dazugehorigen
Stammbholz. Vergleicht man diese Beobachtungen mit denen von HARTIG (1885) an Kiefer,
ist sie keinesfalls als auBergewohnlich anzusehen, denn auch Hartigs Daten zeigen, da3 sich
die Dichte von Wurzel- und Stammholz aus bestimmten Baumregionen nicht wesentlich
unterscheidet. Da sich die mutmaBliche Bedeutung der Dichte im Vorfeld der Untersuchungen
abzeichnete, wurde sie als Kovariate in der Varianzanalyse beriicksichtigt. Es lie sich
feststellen, daf in den vorliegenden Studien Dichteunterschiede als EinfluBgrofe fiir

unterschiedliche Abbauraten bei Wurzel- und Stammbholz ausscheiden.

Demzufolge miissen andere Faktoren eine Rolle spielen. Besonders naheliegend ist dabei

zum einen das Nihrstoffangebot des Wirtes, zum anderen aber auch seine Abwehrstoffe. In
der Literatur gibt es immer wieder Hinweise auf den Zusammenhang zwischen der
Ernédhrungsdisposition von Bédumen und den Befall durch Pilze. So zeigten ALCUBILLA et
al. (1971; 1987), daB} eine Uberd'ungung mit Stickstoff zu veridnderten Konzentrationen an
stickstoffreichen Verbindungen im Wurzelholz fiihrt und diese mit einer signifikant

schwicheren Abwehrreaktion gegeniiber Heterobasidion annosum gekoppelt sind. Ferner sind
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mehrere Autoren der Meinung, daf hohere Stickstoffgehalte im Holz zu hoheren Abbauraten
durch Pilze fiihren bzw. eine erhohte Disposition fiir Féulen bedingen (HUNGATE, 1940,
KOLLMANN, 1951; PLATT et al. 1965; MERRILL & COWLING, 1966; GARRETT, 1970),
denn Holzsubstanz gilt als stickstoffarm und Stickstoff als essentiell fiir lebende Organismen
(COWLING & MERRILL, 1966).

Dabei wird fiir Holzsubstanz hidufig ein Richtwert von 0,03-0,10 % angegeben, der nach
Ansicht von MARTIUS (1992) zu niedrig gewdhlt ist, wie Angaben in verschiedenen
Einzelveroffentlichungen zeigen. Bei den vorliegenden Studien lag der Durchschnittswert
iiber alle Baumarten beim Stammbolz bei 0,121 % und fiir das Wurzelholz bei 0,205 %. Diese
Daten liegen in der GroBenordnung der Ergebnisse anderer Autoren (COWLING &
MERRILL, 1966; NICKEL, 1960; KELLER & NUSSBAUMER, 1993).

Beim Studium von Abbauraten in Abhéngigkeit von der Stickstoffkonzentration wurde
Stickstoff hidufig auf Probeklotzchen kiinstlich appliziert. Die Verfiigbarkeit fiir Pilze ist daher
grundsitzlich anders einzuschitzen als bei in Zellwinden gebundenem Stickstoff. Denkbar
wire, daf} pilzresistente Kerninhaltsstoffe den Zugang zu Stickstoffverbindungen erschweren.
So stellten HOLL et al. (1975) fest, daB der Anteil an loslichen Stickstoffverbindungen in
dlteren Geweben deutlich sinkt. DIETRICHS (1964) sieht einen moglichen Hintergrund darin,
daB es bei der Entstehung von Reifholz zu Auflagerungen von Inhaltsstoffen auf die
Zellwinde kommt, so daf ein Teil des Stickstoffes eingeschlossen wird. Auch DILL et al.
(1984) weisen darauf hin, daBl ca. 50% der Gesamtstickstoffmenge in der Ligninfraktion

gebunden ist.

Betrachtet man in diesem Zusammenhang einmal die Abbauleistungen an Eiche, so wird
deutlich, daR bei allen untersuchten Pilz-Wirt-Verhiltnissen das Wurzelholz immer
hochsignifikant  stirker als das Stammholz abgebaut wurde. Beziiglich der
Stickstoffkonzentration zeigte sich bei Eiche im Vergleich zu den anderen Baumarten der
deutlichste Unterschied zwischen Stamm- und Wurzelholz, denn ersteres besa3 nur ca. ein
Drittel der Stickstoffkonzentration des Wurzelholzes. Jedoch ist es wahrscheinlich, daf
dariiber hinaus auch pilzwidrige Substanzen einen signifikanten EinfluB nehmen.
Insbesondere ist tiber Eichenkernholz bekannt, daf} Tannine eingelagert werden, die zu hoher
Dauerhaftigkeit des Holzes fiihren (FINDLAY, 1938; RAYNER & BODDY, 1988). LYR
(1960) und LYR und GRILLWALD (1962) fiihren in diesem Zusammenhang aus, daf} die fiir

WeiBfduleerreger typischen Enzyme Laccase und Peroxidase gegeniiber giftigen Stoffen wie



78 Diskussion

Tanninen recht unempfindlich sind. Die Tannine werden jedoch durch die Komplexbildung
mit gerbstoffhaltigen Substanzen vor einer Inaktivierung durch oxidierende Enzyme
geschiitzt.

Diese Schutzwirkung mindert sich nach Ansicht der Autoren erst im Laufe der Zeit durch
Alterungsprozesse, in denen diese Komplexe autooxidativ oder durch Pilze oxidiert werden.
Zwar bilden auch Eichenwurzeln Kernholz, das direkt vom Stamm in sie Ubergeht
(BOTTCHER & LIESE, 1975), jedoch scheint es geringere Resistenzwirkung gegeniiber
Pilzen und damit eine andere qualitative Zusammensetzung zu besitzen. Dariiber hinaus wére
denkbar, da im Wurzelholz ein hoherer Anteil an Parenchymzellen vorliegt, der den
pilzlichen Abbau fordert. RUSCH (1973) zeigte in seiner Arbeit, dafl in den Wurzeln hhere
Parenchymanteile als im Stammbholz vorliegen. Diesbeziiglich ist anzumerken, daf} in der
vorliegenden Arbeit kein erkennbarer Unterschied im Parenchymgehalt beobachtet werden
konnte, moglicherweise weil die hier untersuchten Baumarten weitaus dlter waren als Ruschs
Untersuchungsbiume und die Wurzeln damit grofere Ahnlichkeiten mit dem Stammbholz
aufwiesen. Im Fall von G. frondosa an Eiche konnte trotz hoher Abbauraten des Wurzelholzes
kein deutlicher oder bevorzugter Parenchymzellenabbau bzw. Besiedlung beobachtet werden.
Damit schlieBt sich ein hoherer Parenchymanteil im Wurzelholz als Ursache fiir hohere

Abbauraten im Stammbholz aus.

- Folgt man den Ausfiilhrungen von HOPFFGARTEN (1933), so besitzt Stickstoff einen
wachstumsfordernden EinfluB auf Pilze, iibt diesen aber nur innerhalb bestimmter Grenzen
aus. Als entscheidenden Parameter hebt der Autor insbesondere das Porenvolumen hervor. In
der vorliegenden Studie erscheint das Porenvolumen der eingesetzten Kidtzchen allerdings als
unwesentlich aus zwei Griinden. Zum einen differierte diese GroBe nicht allzu stark zwischen
den einzelnen Holzproben, denn das Holz eines Organs unterschied sich nicht wesentlich in
seiner Dichte. Zum andern waren die Klotzchen durch die Versuchsbedingungen
gleichermaflen von Sauerstoff umgeben, so dafl keine Unterschiede in der Versorgung zu
vermuten waren.

Es erscheint damit wahrscheinlicher, da der begrenzende Faktor in der Zugénglichkeit von
stickstoffhaltigen Verbindungen oder anderen pilzlichen Nahrstoffen liegt, wie z.B. von
Kohlenhydraten. WAGENFUHR (1989) konnte zB. im Eichen- und Fichtenkernholz keine
Stidrke nachweisen. Analysen an Buchenreifholz (DIETRICHS, 1964) lieferten ebenfalls keine

positiven Ergebnisse. In den vorliegenden Studien wurden keine iiber die Zellulose
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hinausreichenden Kohlenhydratanalysen durchgefithrt, so daB eine Aussage iiber
Konzentrationen nicht moglich ist.

Besonders interessante Ergebnisse bezliglich der Stickstoffkonzentrationen lieferte die Eiche.
Ihr Wurzelholz weist die hochste Konzentration auf, auch das Stammholz besitzt im
Vergleich zu den anderen Baumarten eine hohe Stickstoffkonzentration (Tabelle 5). Zwar
wird Eichenstammbholz nur geringfiigig durch die Pilze A. mellea, I. dryadeus und G. frondosa
abgebaut, doch fiihren die beiden letzteren an Wurzelholz zu hohen Abbauraten. Die
Beobachtung an Eichenwurzelholz 148t zwei SchluBfolgerungen zu. Zum einen gibt es
Pilzarten, wie z.B. A. mellea, die trotz eines offensichtlich sehr guten Nahrstoffangebots nicht
zu schnellen Substanzverlusten ihrer Wirte fiilhren und damit bei hohen
Stickstoffkonzentrationen nicht zwangsldufig immense Abbauraten nach sich ziehen. Es
scheint, daf} fiir Armillaria mellea langsame Abbauraten typisch sind, denn auch CAMPBELL
(1931) konnte an Buche nach 16 Monaten nur einen Gewichtsverlust von 8,6 % feststellen,
den er auf einen nahezu alleinigen Abbau der Zellulose zuriickfiihrt. Andererseits gibt es
Pilzarten, wie z.B. I. dryadeus und G. frondosa, die bei einem sehr guten Stickstoffangebot,
das nicht durch pilzwidrige Substanzen vor dem  Abbau geschiitzt ist, sehr hohe

Abbauleistungen erzielen konnen.

Betrachtet man iiber die kiinstlichen Infektionsversuche hinaus die Besiedlungsstrategien
dieser drei Pilze an natiirlichen Wirten, so ist fiir G. frondosa und 1. dryadeus an Eiche
bekannt, daf} ersterer neben dem Wurzelsystem auch das Stammkernholz (CARTWRIGHT,
1940; GREIG & GULLIVER, 1976, ENGELS, unveroffentlicht) befillt, wihrend letzterer nur
unterirdisch in den Wurzeln anzutreffen ist (LONG, 1913) bzw. nach JAHN (1990; ENGELS,
unverdffentlicht) nur im unteren Stammteil vorkommt. Die in der vorliegenden Studie
ermittelten Gewichtsverluste an kiinstlich infiziertem Eichenstammholz lassen diesbeziiglich
keine klaren Schlufolgerungen zu. Zwar baut G. frondosa das Eichenstammholz stidrker als
1. dryadeus und A. mellea ab, jedoch nicht in einem solchem Male, daf sich eine Begriindung
dafiir ableiten lieBe, warum offensichtlich in der Natur eine Pilzart wie G. frondosa neben
weitreichenden Wurzelzersetzungen auch ins Stammbholz vordringt, wihrend 1. dryadeus in
den Wurzeln verweilt. Denkbar wire, daB3 sich G. frondosa mit zunehmender Alterung des
Kernholzes weitreichende Stammbholzanteile erschlieBen kann, eine Fihigkeit, die I. dryadeus
moglicherweise nicht. besitzt. Dariiber hinaus wére auch denkbar, daB G. frondosa in
Assoziation mit einer anderen Pilzart, wie z.B. Fistulina hepatica (Schaett.: Fr.) vorkommt,

die ihrerseits den Weg fiir G. frondosa bereitet. So vermutet GARRETT (1970), da3 Phaeolus
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schweinitzii (Fr.) Pat. Giber Wurzeln in seinen Wirt eindringt, die vorab durch Armillaria
mellea befallen wurden. Beziiglich G. frondosa konnten SCHWARZE und ENGELS
(unveroffentlicht), hdufiger ein gemeinsames Auftreten mit F. hepatica beobachten.

Daraus wird deutlich, daf} die Zusammenhéinge zwischen der Besiedlungsstrategie eines Pilzes
und den Eigenschaften seines Wirtes ausgesprochen komplex sind und kiinstlich angelegte

Infektionsversuche nur bedingt Schlufifolgerungen zulassen.

Beim Buchenholz konnte bis auf 1. dryadeus ebenso ein signifikant stirkerer Abbau des
Wurzelholzes im Vergleich zum Stammholz beobachtet werden, verursacht durch die Pilze
G. applanatum, A. ostoyae und P. squarrosa.

Priift man dieses Ergebnis hinsichtlich der Stickstoffkonzentrationen in den einzelnen
Baumorganen, fillt auf, daB sich Wurzel- und Stammbholz nicht wesentlich unterscheiden. So
liegt der Anteil des Stammbholzstickstoffs bei 83,7 % des Wurzelholzstickstoffs. Es erscheint
unwahrscheinlich, dal dieser geringe Unterschied signifikant voneinander abweichende
Abbauleistungen nach sich zieht. Diese sind vielmehr auf unterschiedliche Konzentrationen
von Kohlenhydraten bzw. auf pilzwidrige Substanzen zuriickzufiihren.

Die Abbauleistungen von I dryadeus sind an Buche sehr gering (unter 10 %) und
unterscheiden sich nicht signifikant zwischen Wurzel- und Stammholz. Im Zusammenhang
damit mufl erwéhnt werden, daf3 der Tropfende Schillerporling in der europidischen Literatur
mit einem sehr begrenzten Wirtsspektrum an alten und auf ungiinstigem Substrat stockenden
Eichen beschrieben wird (SINCLAIR et al. 1987). Dies ist als Hinweis darauf zu werten, dal
das Wirtsspektrum den entscheidenden Einflu auf pilzliche Abbauleistungen ausiibt,
unabhingig vom jeweiligen Nihrstoffangebot.

SchlieBlich fiihrt G. applanatum zu hohen Abbauraten in einer begrenzten Inkubationszeit.
Diese verursacht er sowohl an Stamm- als auch an Wurzelholz, allerdings auf
unterschiedlichem Niveau und hebt sich damit deutlich von den anderen Pilzen an
Buchenholz ab. Vergleicht man die Abbauraten mit denen der Literatur, zeigt sich, daf}
ADASKAVEG et al. (1990) bei Versuchen mit der Gattung Ganoderma @dhnlich hohe

Abbauleistungen an Eichenholz beobachteten.

Beim Fichtenholz konnten in der vorliegenden Studie nie Abbauraten iiber 10 % beobachtet
werden. Dies konnte zum einen auf die eingesetzten Pilze zuriickgefiihrt werden bzw. auch im
Substrat begriindet sein. An Fichte wurde iiberwiegend mit der Gattung Armillaria gearbeitet,

die, wie schon A. mellea an Eiche zeigte, insgesamt eine eher langsame Holzzersetzung
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bedingt. Nur A. ostoyae an Buche und A. gallica an Ahorn erzeugen Abbauraten zwischen 10-
20 %. Alle hier untersuchten Arten der Gattung Armillaria filhrten zu signifikant stirkeren
Abbauraten beim Fichtenwurzelholz. Problematisch erscheint bei der Diskussion dieser
Daten, daB keine Abbauleistungen an Stammbholz durch A. mellea in allen Inkubationszeiten
und bei A. gallica und A. ostoyae in der ersten Inkubationszeit zu ermitteln waren. Bei den
beiden letzteren betrugen diese auch nach 12 und 18 Wochen nur ca. 2 %. Beziiglich des
Wurzelholzes  konnten  dagegen deutlichere  Abbauraten  ermittelt bzw. auch
Strukturverdnderungen im Holz beobachtet werden. Betrachtet man in diesem Zusammenhang
einmal die Stickstoffkonzentration des Fichtenstammbholzes, so ist sie mit Abstand die
geringste (Tabelle 5). Der Unterschied zwischen Stamm- und Wurzelholz liegt dabei bei ca.
2:3 und erweist sich glinstiger als beim stédrker zersetzten Ahornholz. Beriicksichtigt man aber
auflerdem, dal dariiber hinaus auch keine Stirke in Fichtenreifholz nachgewiesen werden
konnte (WAGENFUHR, 1989), erscheint es plausibel, daB die Ernihrungsbasis des
Stammbholzes fiir die inokulierten Pilze, die Holzsubstanz zudem nur langsam abbauen, derart
gemindert war, dal kaum eine Besiedlung stattfand. Folgt man in diesem Zusammenhang
Beobachtungen von SHIGO und TIPPETT (1981) an natiirlich infizierten Baumarten (Picea
rubens (Sarg.) und Abies balsamea (L.) Miller), so zeigte sich auch dort, dal A. mellea
zentrale Wurzelbereiche und den Stamm nur dann besiedelte, wenn diese nicht verkernt
waren. Die betreffenden Bereiche wurden durch die Autoren anhand der Verfirbung
festgelegt. Picea abies weist dagegen keine farblichen Unterschiede zwischen Kern- und
Splintholz auf (GROSSER, 1977), diirfte nach den Studien von BOTTCHER und LIESE
(1975) jedoch auch Kernholz in bestimmten Wurzeln bilden. Wie fiir das Eichenholz
ausgefiihrt scheint diese Art von Kernholz jedoch geringere Hemmwirkungen auf Pilze
auszuiiben und eine giinstigere Erndhrungsbasis zu liefern.

Pholiota squarrosa zeigte dagegen keine statistisch ermittelbaren Unterschiede beim Abbau
von Fichtenwurzel- und Stammholz. Dieses Verhalten ldBt sich nur durch eine hohere

Toleranz gegeniiber verkernenden Stoffen erkliren.

Auch an Ahorn ist das Ergebnis nicht einheitlich. Wihrend F. velutipes keine signifikant
verschiedenen Abbauleistungen an Wurzel- und Stammholz verursacht, sind diese bei
A. gallica festzustellen,

Bei F. velutipes scheint dieses Ergebnis auf die verursachte Moderfiule zuriickfiihrbar zu sein.
Durch das Wachstum der Pilze innerhalb der Sekundirwand, den Zellulosefibrillen folgend,

erscheint es durchaus plausibel, dal es keine Unterschiede in den Abbauleistungen von
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Wurzel- und Stammholz gibt, da sich der Pilz durch sein Wachstum entlang der

Zellulosefibrillen unterschiedlichen Bedingungen im Substrat entziehen kann.

Im Gegensatz zu den anderen erlduterten Baumarten zeigte sich an Linde, dal es in der
Mehrzahl der Untersuchungen nicht zu quantitativen Unterschieden in der Abbauleistung von
Wurzel- und Stammbholz kommt (F. velutipes und G. frondosa). Nur bei G. applanatum ist ein
signifikanter Unterschied festzustellen.

Die Stickstoffanalysen des Lindenholzes wiesen sowohl fiir Wurzel- als auch Stammbholz
hohe Konzentrationen auf, wobei insbesondere das Stammholz mindestens doppelt so hohe
Stickstoffgehalte wie das der anderen Baumarten besitzt. Dies ldBt vermuten, daB im
Stammholz eine duBerst giinstige Erndhrungssituation fiir alle untersuchten Pilze existiert. Der
signifikante Unterschied im Abbauverhalten durch G. applanatum konnte in der
physiologischen Fihigkeit dieses Pilzes begriindet sein, schnell und weitreichend
Holzzersetzungen zu verursachen, wihrend die anderen Pilzarten moglicher Weise selbst ein

etwas glinstigeres Substrat wie das Wurzelholz nicht weiter ausschopfen konnten.

Aufgrund der vielfiltigen Ergebnisse kann hier nicht abschlieBend geklidrt werden, wie
signifikant der Stickstoffgehalt auf das Abbauverhalten von Pilzen wirkt. Es existieren aber
einige Beobachtungen, die darauf hinweisen, da§ Stickstoff im Rahmen von vielen anderen
Faktoren einen EinfluB auf den Grad der Holzzersetzung besitzt. Denkbar sind
Erkldrungsansidtze wie leichter erschlieBbare Eintrittspforten und eine Holzstruktur, die
weitlumiger und leichter abbaubar erwichst. Ferner konnten sich die Chancen erhthen, daf3
ein geringeres Inokulumpotential der Pilze fiir eine erfolgreiche Etablierung im Substrat
ausreicht oder dafl Bdume schneller Alterungsprozessen unterworfen werden.

Insbesondere  scheinen diese Studien darauf hinzuweisen, daB bei hohen
Stickstoffkonzentrationen, sofern sie nicht durch pilzwidrige Substanzen geschiitzt werden
und es sich um das natiirliche Wirtsspektrum handelt, bei der iiberwiegenden Anzahl von
Pilzen sehr hohe Abbauleistungen erzielt werden. In diesem Fall scheint die spezifische
Abbaugeschwindigkeit einzelner Pilze als allein begrenzender Faktor zu wirken.

Insbesondere im Stadtbereich kann es nach Untersuchungen von BALDER (1994) zu sehr
starken Stickstoffanreicherungen im Unterboden durch Hundeurin kommen. Eine Situation,
die aufgrund der Ergebnisse eher als wachstumsfordernd als -hemmend fiir wurzelbiirtige

Pilze angesehen werden muB.
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Uber diese Untersuchungen hinaus wurde auBerdem gepriift, welchen Einfluf die
Inkubationszeit auf die Abbauleistungen ausiibt. Mit Ausnahme von I. dryadeus an Buche
lieB sich bei allen untersuchten Pilz-Wirt-Verhiltnissen zeigen, daB mit zunehmender
Inkubationszeit signifikant mehr Holzsubstanz abgebaut wird. Das bedeutet, da das Arbeiten
mit mehreren Inkubationszeiten nicht mehr Informationen liefert. Aus Sicht von
Holzzersetzungsstudien erscheint es dagegen jedoch sinnvoll, mit zwei verschiedenen Zeiten
zu arbeiten, um sowohl Friih- als auch Spitstadien der Holzzersetzung zu erfassen. Dariiber

hinaus fiihrt ein Mehraufwand nicht zu weiterreichenden Ergebnissen.

Veridnderungen in der Substanzmenge und -zusammensetzung eines Holzkorpers fithren
erwartungsgemifl zu Auswirkungen auf andere Faktoren. Diese kann insbesondere die
Feuchtigkeitskonzentration sein, die als wichtiger Einflufifaktor fiir pilzliche Abbauleistungen
gilt. Nachfolgend werden deshalb zum einen Rahmenbedingungen erldutert, bei denen
Holzzersetzungen zu beobachten waren, zum anderen mogliche Riickkopplungseffekte

diskutiert,

Bei der Sichtung der Literatur in Bezug auf die Bedeutung der Feuchtigkeitsgehalte in
Abhangigkeit vom Gewichtsverlust 148t sich grundsitzlich feststellen, dal fiir pilzliches
Wachstum zwar eine Untergrenze der Feuchtigkeitskonzentration angegeben wird, jedoch
keine Obergrenze. AMMER (1963) definiert die untere Grenze fiir pilzliches Wachstum mit
ca. 30 %. Beziiglich der Obergrenze existieren in der Literatur keine konkreten Angaben,
weshalb immer wieder stark differierende Feuchtigkeitsangaben in Zusammenhang mit
pilzlichen Abbauprozessen festzustellen sind. AMMER (1964) weist in diesem
Zusammenhang auf einen okologischen Spielraum hin, der sich nach BOTTCHER und LIESE
(1975) in Bereichen bis maximal 200 % bewegt. Jiingere Studien von SCHUMACHER und
GROSSER (1995) zeigten auch bei beregneten Fichtenpoltern bei einer Holzfeuchtigkeit von
ca. 250 % einen Befall. Diese Beobachtung deckt sich mit den Ergebnissen von METZLER
(1994), der einen Hallimaschbefall an wassergesittigtem Holz nachweisen konnte, wobei der
Hallimasch offensichtlich radiale Kanile bildet, um mit der AuB3enluft in Kontakt zu stehen.
Auch Studien von SCHMIDT et al. (1996) machen deutlich, da Holzzersetzungen von

Physisporinus vitreus noch bei bis zu 320 % Feuchtigkeit diagnostiziert werden konnen.

In den vorliegenden Studien konnten oft #hnlich hohe bzw. auch dariiber liegende

Feuchtigkeiten ermittelt werden, bis zu ca. 450 % an Lindenholz. Vergleicht man diese mit
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den Werten der untersuchten Baumarten der anderen Autoren, erscheinen sie aufgrund der
ausgepragten Weitlumigkeit der Linde durchaus plausibel. Wichtig scheint in diesem
Zusammenhang nur zu sein, dal Pilze die Moglichkeit besitzen sollten, sich mit Sauerstoff zu
versorgen bzw. in Kontakt zu treten.

Es zeigte sich fiir alle Pilz-Wirt-Verhéltnisse mit hohen Gewichtsverlustraten, dafl ein
signifikanter Zusammenhang zwischen steigendem Gewichtsverlust und steigenden
Feuchtigkeitskonzentrationen im Holz existiert (Kap. 3.1.3), mit Ausnahme von F. velutipes
an Linde. Damit bewirken die Pilze iiber die zunehmende Holzzersetzung eine hohere
Sorption von Wasser im Holz. Im Vergleich zu diesen Ergebnissen konnten AMMER (1963)
und SCHWARZE (1995) an braunfaulem Holz zeigen, daB3 es mit zunehmender Zersetzung
seine Wasseraufnahmefihigkeit verliert. Da bei braunfaulem Holz kein Lignin abgebaut bzw.
nur leicht modifiziert wird, miifte die steigende Aufnahme von Wasser bei den
WeiBfiuleerregern in engem Zusammenhang mit einem deutlichen Ligninabbau stehen bzw.

mit einer gesteigerten Sorptionsfihigkeit von Zellulose.

Fiir Wurzelholz lieB sich nachweislich ein Ligninabbau fiir alle in die Gruppe mit hohen
Gewichtsverlusten fallenden Pilze ermitteln (Tabelle 4, 5). Auch F. velutipes weist an Linde
neben einem Zelluloseabbau auch einen Ligninabbau auf, jedoch kommt es zu keinem
signifikanten Zusammenhang von Gewichtsverlust und Feuchtigkeit. Beriicksichtigt man in
diesem Zusammenhang, dafl F. velutipes jedoch deutlich stirker Zellulose abbaut als Lignin
(Kap. 3.1.5), wiirde diese Holzzersetzung mehr einer Braunfiule dhneln. Konsequenterweise
diirfte dann auch kein signifikantes Ansteigen der Feuchtigkeit mit zunehmenden
Gewichtsverlust ermittelbar sein. Seine geringere Neigung zum Ligninabbau deckt sich auch
mit Angaben der Literatur, denn allgemein wird das lignolytische Potential von F. velutipes

als sehr gering eingeschitzt (LYR & ZIEGLER, 1959).

Inonotus dryadeus weist an Eichenstammbholz einen signifikanten Zusammenhang auf
zwischen steigendem Gewichtsverlust und steigender Feuchtigkeitskonzentration, wobei die
Abbauleistungen in die Gruppe < 10% einzuordnen sind. Das bedeutet, da auch bei geringen
Abbauraten durchaus Zusammenhinge mit Feuchtigkeitsverdnderungen bestehen konnen.
Jedoch scheinen die vorliegenden Studien zu zeigen, dall geringe Abbauleistungen
gewohnlich nicht mit Verdinderungen der Holzfeuchtigkeit einhergehen, was durchaus
plausibel ist. SchlieBlich handelt es sich manchmal nur um Gewichtsunterschiede von ein bis

zwei Prozent. In diesem Zusammenhang sollte auflerdem beriicksichtigt werden, daB8 durch
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die Holzautoklavierung ein nicht definierbarer Einfluf auf die Feuchtigkeitsverhéltnisse
ausgeiibt wurde, der insbesondere bei den geringeren Abbauraten zu groeren Fehlern fiihrt.

Bei drei Pilz-Wirt-Kombinationen konnte ein signifikanter Zusammenhang von steigender
Abbaurate und steigender Holzfeuchtigkeit innerhalb nur eines Organs festgestellt werden: fiir

A. gallica an Ahornwurzelholz, P. squarrosa an Buchenwurzelholz und F. velutipes an

Ahornstammholz. Betrachtet man in diesem Zusammenhang einmal die Lignin- und
Zelluloseanalysen, so zeigt sich fiir das Wurzelholz, da3 bei den Beispielen im wesentlichen
nur ein Zelluloseabbau ermittelbar war, wohingegen, folgt man den obigen Ausfiihrungen, ein
deutlicher Ligninabbau zu erwarten gewesen wire.

Bei den beteiligten Pilzen A. gallica und P. squarrosa wire denkbar, da} die Analysen den
Ligninabbau im Wurzelholz unterschitzen. So wurde moglicherweise im Gegensatz zum
Stammbholz mehr Lignin abgebaut mit der Folge, dal eine Beziehung zwischen steigendem
Gewichtsverlust und Feuchtigkeit noch zu beobachten war. Im Stammholz war der
Ligninabbau aufgrund schwerer Zugénglichkeit derart gemindert, dafl es zu keiner steigenden

Wasseradsorption im Holzkorper kam.
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4.2 Diskussion der Ergebnisse der Lichtmikroskopie und Feldemissionen-
Rasterelektronenmikroskopie sowie der Beobachtungen ausgewiihlter
Feldstudien

Wie im vorangegangenen Kapitel aufgezeigt, konnen beim Abbau von Wurzel- und
Stammbolz Effekte quantitativer Natur beobachtet werden. Inwiefern es auch zu qualitativen
Effekten kommt, soll nachfolgend auf Basis lichtmikroskopischer Studien erortert werden.

In der Vergangenheit konnte unabhingig von der Holzanatomie ein vorrangiger Abbau
bestimmter Zellwandschichten durch Pilze beobachtet werden (HARTIG, 1878; LIESE, 1970;
BLANCHETTE, 1984b). Auf Grundlage des beobachtbaren Abbauverhaltens von Pilzen in
Verbindung mit chemischen Analysen erfolgte eine Einteilung der Pilze in die Gruppen der
WeiB-, Braun- und Moderfiuleerreger. Inwiefern die hier untersuchten Pilze von dieser
klassischen Einteilung in die genannten Faulegruppen abweichen, soll nachfolgend diskutiert
werden. Dabei wird zunédchst auf die Holzzersetzungsmuster eingegangen, bei denen es zur
Bildung von Hohlrdumen und zur Hervorhebung von radialen Strukturen in der Zellwand
kommt. Da die Hohlrdume in ihrer Ontogenese deutlich von einer Moderfaule abweichen und
dariiber hinaus auch fiir Weifduleerreger bislang nicht beschrieben wurden, sollen sie nidher
erortert werden. Weiterhin wird iiber moderfiuleartige Holzzersetzungsmuster diskutiert, die
durch das Wachstum von Hyphen in der Sekunddrwand hervorgerufen Werden. Insbesondere
wird dabei auf die Fihigkeit von Basidiomyceten, Moderfidulen zu verursachen, eingegangen.
Daran schlieft sich eine nach Baumarten gegliederte Diskussion besonders auffilliger
Holzzersetzungserscheinungen an sowie deren Priifung hinsichtlich ihrer Ubereinstimmung
mit den gewonnenen Analysedaten. Im darauf folgenden Abschnitt werden die im Labor
gewonnenen Ergebnisse dieser Arbeit mit empirisch ermittelten Erkenntnissen aus
Feldstudien verglichen und hinsichtlich der Besiedlung des untersuchten wurzelbiirtigen
Pilzes diskutiert.

Abschlieend wird gepriift, welche Riickschliisse die beobachteten Holzzersetzungsmuster auf

den Zellwandaufbau zulassen.
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Holzzersetzungsmuster, die zur Hervorhebung von radialen Strukturen in der Zellwand

fiihren

Die Holzzersetzungen von F. velutipes an Linde, G. applanatum an Linde und Buche,
G. frondosa an Eiche und Linde, A. ostoyae an Fichte, P. squarrosa an Fichte und Buche,
A. mellea an Fichte, Ahorn und Eiche und A. gallica an Ahorn fiihren zur Hervorhebung von
radialen Strukturen in der Sekunddrwand (S,) von Libriformfasern und Fasertracheiden. Dabei
werden die einzelnen radialen Strukturen seitlich durch Hohlrdume begrenzt. Auch bei der
Moderfiaule (SCHACHT, 1863; SAVORY, 1954) kommt es zur Entstehung von Hohlrdumen
in der Sekunddrwand, diese unterscheiden sich lichtmikroskopisch jedoch deutlich
voneinander. Um die neuen Beobachtungen in den aktuellen Kenntnisstand einordnen zu
konnen, wird hier zundchst auf die bekannten Einzelheiten von Weifi- und '
Moderféuleerregern eingegangen.

Eine Moderfiule entsteht durch das Wachstum der Hyphen innerhalb der Sekundédrwand,
verbunden mit der Bildung von Kavernen (HALE & EATON, 1985a,b; ERIKSSON et al.
1990). Innerhalb der Zellwand lassen sich dabei typische Verzweigungsmuster der Hyphen in
Form der T-Verzweigung und L-Abzweigung (T-branching; L-bending) beobachten (BAILEY
& VESTAL, 1937, CARTWRIGHT & FINDLAY, 1958; COURTOIS, 1963).

In der vorliegenden Studie konnte die Bildung von Hohlrdumen in der Sekunddrwand nicht
auf ein Wachstum der Pilzhyphen innerhalb dieser zuriickgefiihrt werden, da die Hyphen im
Lumen oder in der Mittelschicht wuchsen und von dort die Sekunddrwand abbauten.
AuBerdem war nie eine T-Verzweigung oder L-Abzweigung zu beobachten. Statt dessen
wurde die Sekundidrwand von im Lumen liegenden Hyphen weitestgehend delignifiziert.

Das Phidnomen eines bevorzugten Ligninabbaus ist fiir die Weififdule allgemein bekannt und
in zahlreichen Veroffentlichungen beschrieben (MEIER, 1955; LIESE & SCHMID, 1966;
LIESE, 1970; BLANCHETTE, 1980, 1984a,b; AUFSESS et al. 1968; SCHWARZE, 1995).
Im Gegensatz zu diesen wurde hier jedoch die neue Beobachtung gemacht, daB die
betroffenen Zellwandpartien zunichst delignifiziert und spiter ginzlich abgebaut wurden, so
daf3 Hohirdume zuriickblieben, wobei die S;-Schicht erhalten bleibt. Damit miissen vom Pilz
Substanzen ausgeschieden werden, die zum einen die S;-Schicht iiberwinden und zum
anderen iiber eine grofere Entfernung einen Zellwandabbau erméglichen. Betrachtet man in
diesem Zusammenhang einmal die Durchlidssigkeit der S;-Schicht fiir Molekiile, so wird
deutlich, daB} diese fiir Enzyme nur bedingt existiert, wobei es wirtsspezifische Unterschiede

gibt (FLOURNOY et al. 1991). SCHMIDT (1994) gibt aufgrund von Literaturstudien
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Groflenordnungen fiir Poren von i.d.R. 0,5-4 nm an. Fiir wichtige Enzyme des Ligninabbaus
wie Ligninperoxidasen sind sie deshalb zu klein, um durchdrungen werden zu koénnen
(BLANCHETTE et al. 1989). Auch fiir Zellulasen, die nach MURMANIS et al. (1987) eine
GroBe von ca. 8 nm besitzen, ist ein Durchdringen der Zellwand wahrscheiﬁlich nicht
moglich.

Gewohnlich wird bei der Weillfaule ein Zellwandabbau durch extrazellulire Enzyme in
unmittelbarer Hyphennihe als charakteristisch bezeichnet (BLANCHETTE et al. 1987; RUEL
et al. 1981), wihrend es fiir Braunfdulen als typisch gilt, da8 niedermolekulare und
nichtenzymatische Stoffe den Zellwandabbau initiieren (GREEN et al. 1991; MURMANIS et
al. 1978). Es gibt jedoch auch fiir Weilfduleerreger Hinweise in der.Literatur, dafl es zur
Produktion von Substanzen im Lumen liegender Hyphen kommt, die die Ss;-Schicht
iberwinden. So konnten NILSSON und DANIEL (1983) an Studien mit Schizophyllum
commune (Fr.: Fr.) im Lichtmikroskop beobachten, daB3 die S;-Schicht auch im Spitstadium
der Holzzersetzung bestehen bleibt. In ihren T.E.M. Untersuchungen lie$ sich dariiber hinaus
aber schon eine teilweise Zerstorung bzw. Erhohung der Porositét der Ss;-Schicht beobachten.
Ihre wahrscheinlichste Hypothese zu diesem Phénomen ist, dal Enzyme die Zellwand nur
lokal auflosen, bis sie auf Schwichezonen innerhalb der Zellwand treffen. MURMANIS et al.
(1984) vermuten an Studien mit G. applanatum, daB ein vorenzymatisches System das
Durchdringen der Zellwand erméglicht. KEILICH et al. (1970) konkretisieren, dal moglicher
Weise Hydrolasen eine wichtige Rolle zufillt, die Zuginglichkeit der Polysaccharide zu
ermoglichen. Dies zeigt, dafl es in der Literatur zahlreiche Ansichten gibt, wie die S3;-Schicht
von Substanzen iliberwunden werden kann, und daB diese Moglichkeit prinzipiell, in welcher
Form auch immer, den WeiBfduleerregern auch zur Verfligung steht.

Berticksichtigt man in diesem Kontext auflerdem die gemessenen
Feuchtigkeitskonzentrationen im zersetzten Holz, so waren diese gewohnlich sehr hoch. Ein
feuchtes Milieu erscheint durchaus plausibel, da die weitreichende Hohlraumbildung nicht
durch darin liegende Hyphen, sondern durch weiter diffundierende Substanzen verursacht
wird. Die Hyphen selbst liegen im Lumen auf der S;-Schicht und bilden im Kontakt zu dieser
héufig eine schleimige Hyphenoberfliche (MURMANIS et al. 1984).
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Holzzersetzungsmuster, die moderfiuleartige Erscheinungen in der Sekundirwand

hervorrufen

Neben dem oben genannten Holzzersetzungsmuster konnten noch weitere beobachtet werden,
insbesondere an Ahorn durch F. velutipes und A. mellea. Auffillig war bei beiden Pilzen ein
bevorzugter Abbau der IZH-Bereiche, der zu einer deutlichen Musterung des betrachteten
Ahornquerschnitts fiihrte. Ursdchlich dafiir konnte der geringere Lignifizierungsgrad dieser
Bereiche sein. Sowohl F. velutipes an kiinstlich infiziertem Holz als auch A. mellea an
natiirlich infiziertem Holz verursachen dabei moderfduleartige Erscheinungen, die sich jedoch
voneinander unterscheiden.

Grundsitzlich werden beide Pilze als Weilifduleerreger klassifiziert, wobei F. velutipes in
Studien von NILSSON und DANIEL (1988) charakteristische Erscheinungen einer
Moderfiule hervorruft. Diese Beobachtung deckt sich mit den Ergebnissen an Ahorn, jedoch
nicht mit denen an Linde, wo kein Hyphenwachstum innerhalb der Zellwand stattfand,
sondern nur eine weitreichende Hohlraumbildung.

Fiir A. mellea ist die Fahigkeit, eine Moderfiule zu verursachen, in diesem Jahrhundert nicht
erwihnt worden. AusschlieBlich HARTIG (1878) beschreibt diese Moglichkeit bereits.
Obgleich in der vorliegenden Arbeit unter kontrollierten Bedingungen keine Moderfiule
beobachtet werden konnte, sprechen einige Hinweise dafiir, dal dieser Pilz am natiirlich
infiziertem Bergahorn das Holzzersetzungsmuster der Moderfdule allein verursacht hat. So
konnte nur A. mellea aus dem Holz isoliert werden und dies stetig. AuBlerdem decken sich die
Beobachtungen mit denen von Hartig. Dariiber hinaus konnten auch fiir andere
Basidiomyceten an natlirlich und/oder kiinstlich infiziertem Holz moderfiuleartige
Erscheinungen beobachtet werden. Dies zeigte SCHWARZE (1995) an Studien mit Inonotus
hispidus (Fr.) Karst. an Platanenholz. Ergénzend ist auf die in der vorliegenden Arbeit mit
I. dryadeus an natiirlich und kiinstlich infiziertem Eichenholz erzielten Ergebnisse
hinzuweisen. Damit wird deutlich, daf die Fihigkeit von Hyphen, in der Sekundédrwand zu
wachsen, nicht nur allein auf Ascomyceten und Deuteromyceten beschrinkt ist.

Interessanter Weise kommt CAMPBELL (1931) bei Studien tiber Armillaria mellea anhand
von Gewichtsverlustmessungen und chemischen Analysen zu dem SchluBl, daB dieser Pilz
auch charakteristische Eigenschaften einer Braunfaule besitzt. Er begriindet dies durch den
ausgesprochen schwachen Ligninabbau, der typisch fiir Braunfiuleerreger ist. Da die
verinderte Holzsubstanz jedoch eine geringe Alkaliloslichkeit besitzt, ist er der Meinung, daf3

diese Holzzersetzung einer WeiBfdule zuzurechnen ist. Denkt man bei dieser
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Fiulecharakterisierung allerdings nicht nur an eine Ahnlichkeit zur Braunfiule, sondern auch
an eine Moderfdule, so sind hier ebenso Gemeinsamkeiten zu erkennen. Parallelititen
bestehen zum einen in der Alkaliloslichkeit, hier &dhneln sich Weil- und Moderfiule
(ARMSTRONG & SAVORY, 1959; SEIFERT, 1968). Zum anderen ist der geringe
Ligninabbau zu nennen, der durch das Wachstum der Hyphen innerhalb der Sekunddrwand
entlang der Zellulosefibrillen erkldrbar ist. Damit lassen sich Campbells Beobachtungen

ebenso auf eine durch A. mellea verursachte Moderfidule hin deuten.

In der vorliegenden Studie zeigt sich ein deutlicher Unterschied zwischen F. velutipes und
A. mellea an Ahorn in ihrem Einflul auf die an den Hohlraum angrenzende Zellwand. Bei
ersterem bleibt dieser Bereich unverfirbt, wihrend bei letzterem eine kreisrunde, hofformige
Zellwandverfiarbung zu beobachten ist. In der Acridinorangefirbung erscheinen diese
Bereiche anstatt griin deutlich rotlich-braunlich und sollen nachfolgend bewertet werden.

FUKAZAWA et al. (1976) fiihrten an Studien mit Coriollus versicolor eine solche
Farbverdnderung von gelb-griin zu rot nicht auf einen Ligninabbau zuriick, da sie keinen
solchen mit der U.V. Mikroskopie feststellen konnten. Sie vermuten deshalb, daf in diesen
Bereichen ein Abbau von Polysacchariden oder ein Freiwerden von Lignin stattfindet. Auch
die vorliegende Studie bleibt dieser Frage eine Antwort schuldig, wobei es aber als sehr
wahrscheinlich angesehen wird, daf die Zellwandverfirbung auch im Zusammenhang mit
Verdnderungen im Lignifizierungsgrad stehen. So besitzt F. velutipes ein geringes
lignolytisches Potential (LYR & ZIEGLER, 1959) und kann diese Farbidnderung nicht
hervorrufen, wohingegen fiir A. mellea kein eingeschrinktes lignolytisches Potential
beschriecben wird und solche Zellwandverfirbungen zu beobachten sind. Auch der
Basidiomycet Inonotus hispidus an Esche fiihrt zur Verfirbung der Zellwand angrenzend zur
Hohlraumbildung (SCHWARZE, 1995), ebenso 1. dryadeus an Eiche (Abb. 21) und Fomes
annosum (Fr.) Cooke. an Fichte (AUFSESS, 1974). Fiir diese Pilze, die als Weillfauleerreger
klassifiziert sind, wird keine Einschrinkung beziiglich ihres Ligninabbauvermogens

beschrieben.

Unter Pilzen, die aus der Gruppe der Ascomyceten und Deuteromyceten stammen, scheint
dagegen gewohnlich keine farbliche Anderung der Zellwand angrenzend zu den gebildeten
Hohlrdumen einzutreten. So zeigen weder die Aufnahmen von SCHWARZE (1995) an mit
Ustulina deusta infizierter Buche Zellwandverfarbungen, noch Schnitte von Chaetomium

globosum an einem Rieselbrett aus einem Kiihiturm (SCHMIDT, 1994). Auch AUFSESS
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(1974) ist der Meinung, dafl bei Moder- und Braunfiulen keine deutliche Hofbildung auftritt.
In diesem Zusammenhang ist erwdhnenswert, daB Aufsess die Fihigkeit, Moderfdulen zu
verursachen, allein Pilzen aus den Gruppen der Ascomyceten und Deuteromyceten zuspricht,
da zu dem damaligen Zeitpunkt noch nicht bekannt war, da auch Basidiomyceten dazu
befihigt sind, wie SCHWARZE (1995) erstmals auch an natiirlich infiziertem Holz zeigen
konnte.

So wird iiber Moderfiuleerreger (Ascomyceten und Deuteromyceten) berichtet, daf} sie auf
Lignin einen dhnlichen EinfluB wie Braunfiuleerreger ausiiben (LEVI & PRESTON, 1965;
ESLYN et al. 1975). Durch die Holzzersetzung wird Lignin demethyliert, dadurch nimmt der
Methoxylgehalt ab und das Lignin wird sdureldslicher als jenes in gesundem Holz (LEVI &
PRESTON, 1965). Es erscheint daher plausibel, dafl es zu unterschiedlichen chemischen
Verinderungen des Lignins in der Zellwand kommt, die sich in spezifischen Farben in der
Zellwand niederschlagen. Es ist dagegen unwahrscheinlich, dal gar kein Ligninabbau
stattfindet, denn das Ausmal der Hohirdume in der Sekundédrwand ist zu groB, als daf im
fortgeschrittenen Stadium nur Zellulose und/oder Hemizellulose abgebaut wiirde. Auch fiir
Moderfiuleerreger ist ein Ligninabbau nicht ausgeschlossen, dieser scheint aber stets mit
einem entsprechenden Kohlenhydratabbau verbunden zu sein und im spiten
Zersetzungsstadium zu erfolgen (SAVORY & PINION, 1958).

Ahnlich wie auch CAMPBELL (1931) an A. mellea interpretieren LYR und ZIEGLER (1959)
an Studien mit F. velutipes dessen geringe Ligninabbaufihigkeit dahingehend, daf der Pilz
mit der Zeit stirker zu einer Braunfiule tendiert. Auch hier scheinen die vorliegenden
Ergebnisse an Ahorn eher eine Tendenz dieses Pilzes zur Moderfdule als zu einer Braunfiule
offenzulegen, was insbesondere durch die lichtmikroskopischen Studien belegt wird.

Damit erscheint ein Ligninabbau in den farblich hervorgehobenen Hofen angrenzend zur
Hohlraumbildung grundsitzlich nicht fraglich, denn auch G. frondosa verursacht an dieser
Stelle eine rotlichbraunliche Firbung. Wie bereits beschrieben, war hier ein deutlicher
Ligninabbau zu diagnostizieren.

Greift man an dieser Stelle die urspriingliche Fragestellung (Kapitel 1.2) auf, ob Moderfiulen
durch erhohte Feuchtigkeitskonzentrationen in den Wurzeln induziert werden, so lassen die
vorliegenden Ergebnisse keinen solchen Zusammenhang erkennen, widersprechen diesem
aber auch nicht. Wenn Moderfiulen beobachtet wurden, dann traten sie sowohl im Wurzel-

als auch Stammbolz auf.
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Holzzersetzungsmuster an Buche

Die Holzzersetzungsmuster von G. applanatum, A. ostoyae und P. squarrosa an Buche
weisen alle einen bevorzugten Abbau von Parenchymzellen auf. Auch MURMANIS et al.
(1984) konnte an Western Hemlock beobachten, dafl ein deutlicher Parenchymzellenabbau
durch G. applanatum stattfand. Dies scheint nicht weiter verwunderlich, da in den
Parenchymzellen insbesondere Nihrstoffe vorliegen, wie z.B. Proteine. Der bevorzugte Abbau
von Parenchymzellen scheint dabei nicht durch die Einlagerung von Kernholzstoffen
beeinfluit zu werden, obwohl letztere sich hauptsichlich in diesen befinden (DIETRICHS,
1964). Damit miifiten die drei genannten Pilze eine besondere Toleranz gegeniiber

Kernholzstoffen besitzen.

Holzzersetzungsmuster an Eiche

Der bevorzugte Abbau des Fasertracheiden-Tracheiden-Komplexes an Eiche ist stetig zu
beobachten. Fiir dieses Phidnomen bieten sich zwei Losungsansitze an: Zum einen konnte
dieser Bereich in den Probeklstzchen und dem Kernholz von Eichen schneller ausgetrocknet
sein und somit den im Lumen der Zellen liegenden Hyphen ihre enzymatische Titigkeit
erleichtern. Zwar zeigten die Feuchtigkeitsuntersuchungen von zersetztem Holz auch fiir die
Eichenklotzchen hohe Konzentrationen, jedoch stehen diese in ursédchlichem Zusammenhang
mit dem pilzlichen Abbau, werden von diesem selbst initiiert. Dies scheint anders zu bewerten
zu sein als eine Feuchtigkeitskonzentration, die vom urspriinglichen Substrat her hoch ist. Die
Enzymausscheidung konnte gemindert sein. Auflerdem wiére es denkbar, dafl diese
Holzbereiche, bedingt durch die enge rdumliche Lage zum ehemaligen Wasserleitsystem,
besonders néhrstoffreich sind und einen bevorzugten Zellwandabbau nach sich ziehen.
Interessanter Weise werden mit zunehmender Holzzersetzung auch Bereiche der
GefiBzellwand abgebaut, die ansonsten eine eher hohe Resistenz gegen den pilzlichen Abbau
besitzen (BLANCHETTE et al. 1988). Dies ist offensichtlich auf die lokal bevorzugte
intensive Holzzersetzung zuriickzufiihren, die dann auch auf schwerer abbaubare Bestandteile

ibergreift.
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Vergleich der Analysedaten mit den beobachteten Holzzersetzungsmustern

Beim Vergleich der Analysedaten von Zellulose und Lignin sollte grundsitzlich bedacht
werden, daf} diese Untersuchungen nur an einem ausgewéhltem Kollektiv, dem Wurzelholz,
stattfanden, wihrend die Beobachtungen der Holzzersetzungsmuster auf beiden Kollektiven
beruhen. Dariiber hinaus ist es sehr schwierig, von den Probeklétzchen solche Bestandteile zu
gewinnen, die ein einheitliches Abbaustadium aufweisen, ohne Priparate aus solchen
Bereichen zu entnehmen, die noch nicht der Holzzersetzung ausgesetzt waren. Dieses
Problem ist besonders schwerwiegend bei geringen Abbauraten.

AuBerst stimmige Ergebnisse zwischen Holzzersetzungsmuster und Analysedaten ergaben
sich bei F. velutipes. Wihrend F. velutipes an Ahorn eine moderfduledhnliche Holzzersetzung
verursachte, war diese an Linde dem Typ einer Weillfaule zuzurechnen. Dies 148t sich auch
anhand der Analysedaten nachvollziehen, die bei Ahorn nur einen Zelluloseabbau, an Linde
aber einen Abbau beider Substanzen ergab.

Beziiglich der radialen Strukturen in der Sekunddrwand gibt es keinen eindeutigen
Niederschlag dieses Zersetzungsmusters in den Analysedaten. So weisen z.B. A. mellea und
A. ostoyae an Fichte einen bevorzugten Zelluloseabbau auf, wihrend sich bei A. gallica ein
Ligninabbau ermitteln 148t. Betrachtet man in diesem Zusammenhang zuerst einmal das
Holzzersetzungsmuster, so wire zu erwarten gewesen, dafl sich das Ergebnis der
Analysedaten genau entgegengesetzt verhalten hitte, denn bei den ersten beiden war die
Hervorhebung von radialen Strukturen zu beobachten, parailel zu einem selektiven
Ligninabbau. AuBerdem spricht auch das Wirtsspektrum dieser Hallimascharten gegen dieses
Ergebnis. So konnten ROBENE-SOUSTRADE et al. (1992) aufzeigen, dall A. ostoyae
signifikant mehr Manganperoxidase als A. mellea produziert, ein moglicherweise wichtiges
Enzym zum Ligninabbau in Nadelholzern. AuBerdem besiedelt gerade A. ostoyae, im
Vergleich zu den beiden verwandten Spezies, Nadelholzer als bevorzugte Wirte
(WAHLSTROM et al. 1991; SIEPMANN & LEIBIGER, 1989). Es erscheint daher nicht
plausibel, weshalb ein Pilz wie A. gallica in einem insbesondere durch die Lignifizierung
schwerer abbaubaren Substrat wie der Fichte gerade diese Substanz vorzugsweise angreifen
sollte. Dagegen lieB sich aber im Lichtmikroskop deutlich ein Abbau der Mittellamelle
beobachten, also der Bereiche, in denen eine hohe Ligninkonzentration in der Zellwand zu
ermitteln ist (MEIER & WILKIE, 1959; JAYME & FENGEL, 1961). Das zeigt, daB sich
solche Zellwandverinderungen stirker in den Analysedaten niederschlagen als die

Hervorhebung von radialen Strukturen, da bei diesen nicht nur Lignin, sondern auch
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kristalline Zellulose abgebaut wird. Dies zeigt sich auch in dem Holzzersetzungsmuster von
P. squarrosa an Buche, bei dem ein simultaner Parenchymzellenabbau vorherrscht und damit
die parallel stattfindende selektive Delignifizierung in anderen Zellen analytisch iiberwiegt,
wihrend an Fichte die Mittellamelle bevorzugt abgebaut wird, was sich analytisch ebenso
bestitigt.

Bei der Holzzersetzung von G. applanatum an Buche stehen die Analysedaten in einem
deutlichen Widerspruch zu der Fihigkeit dieses Pilzes, eine typische selektive
Delignifizierung hervorzurufen (ADASKAVEG et al. 1990; BLANCHETTE, 1984b).

Wie bei der Beschreibung von Material und Methoden erortert, kann die Betrachtung der
Analysedaten der ADF-Losungen wichtige Hinweise auf den bevorzugten bzw. geminderten
Abbau von Substanzen, die nicht Lignin oder kristalline Zellulose sind, geben. Insbesondere
an Buche und in abgeschwichter Form an Ahorn, zeigt sich mit zunehmendem
Gewichtsverlust ein geringerer Anteil an ADF-Losung. Die untersuchten Pilze haben also bei
ihrer Holzzersetzung insbesondere Bestandteile, die nicht kristalline Zellulose und Lignin
sind, im Holz unberiihrt gelassen. Auch an Eiche trifft diese Beobachtung fiir G. frondosa und
I. dryadeus zu, wihrend A. mellea diesbeziiglich keine Hinweise liefert. Da A. mellea Holz
sehr langsam, dabei jedoch sehr konzentriert abbaut (ZYCHA, 1970), konnte dies auch
bedeuten, dal3 dieser Pilz pilzwidrige Substanzen ebenso vollstindig abbaut, so dafl es zu
keinen bzw. kaum zu Unterschieden im Anteil der ADF-Losung im Vergleich zur Kontrolle
kommt. Dies lie3 sich sowohl an Eiche als auch Fichte beobachten. Auch die Analysen an
Linde stimmen mit denen von Buche, Ahorn und Eiche iiberein, mit Ausnahme der
Kombination mit G. frondosa. Weshalb letzterer keinen Einflufl auf die ADF-Losung nimmt,
kann nicht plausibel erklirt werden.

Nur an Fichte zeigt sich ein deutlich anderes Bild. Hier ging der héchste Gewichtsverlust mit
den hochsten ADF-Losungsanteilen einher (A. mellea), wihrend der geringste durch A. gallica
verursachte Gewichtsverlust mit den geringsten ADF-Anteilen einherging. Da die ermittelten
Gewichtsverluste jedoch sehr gering waren (1,66%) erscheint es nicht sinnvoll, daraus
Schluifolgerungen abzuleiten, da, wie eingangs beschrieben, in der Variabilitdt des
Ausgangsmaterials eine grofe Fehlerquelle liegt.

Bewertet man den Informationsgehalt von Analysedaten hinsichtlich ihrer Aussagekraft auf
das Holzzersetzungsmuster, lassen sich keine eindeutigen Voraussagen aus ihnen ableiten.

Die Vielfalt des Zellwandabbaus wird also nicht durch die Analysedaten widergespiegelt.
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Die vorliegenden Ergebnisse unterstreichen, daf3 die untersuchten Basidiomyceten eine grofie
Vielfalt beziiglich ihres Abbauverhaltens besitzen, die vorrangig durch die heterogene
Holzstruktur geprdgt wird. Ebenso konnte gezeigt werden, dal Basidiomyceten zu einer
Moderfdule fdhig sein konnen. Beachtenswert erscheint jedoch, daB das Kriterium der
Hohlraumbildung in der Sekunddrwand allein nicht als charakteristisches Merkmal angesehen
werden kann, um eine Moderfaule zu diagnostizieren (SCHWARZE & FINK, in
Vorbereitung). Denn Hohlrdume konnen auch ohne das Wachstum der Hyphen innerhalb der
Sekundidrwand bei Weiflfauleerregern entstehen, wie diese Studie aufgezeigt hat. Welche
Mechanismen letztlich bewirken, daB Hyphen innerhalb der Sekundérwand wachsen oder

,,Ur

SCHWARZE und FINK (1997), konnte ein Umschalten von Wei- auf Moderfiule in

Substanzen in diese entlassen, bleibt offen. Folgt man den Ausfiihrungen von

Bereichen von Reaktionszonen im Holz erfolgen, indem sich die Pilze den widrigen

Bedingungen im Lumen durch ihr Wachstum innerhalb der Sekundidrwand entziehen.

Besiedlungsstrategien wurzelbiirtiger Pilze

Zur Beantwortung der Frage nach den Infektions- und Ausbreitungswegen wurden
G. frondosa und 1. dryadeus an Eiche und A. mellea an Aborn in Form von Feldstudien
untersucht. Es zeigte sich, daB} es sinnvoll ist, zwischen denjenigen Pilzen zu unterscheiden,
die tiberwiegend in den Wurzeln und denen, die in Wurzeln und Wurzelstock vorkommen,
wobei tibereinstimmende Ergebnisse zwischen Literaturangaben und den Feldstudien erzielt
werden konnten. In erstere Gruppe fillt I. dryadeus, wihrend die anderen beiden der zweiten

Gruppe zuzuordnen sind.

Das Aufsteigen von I. dryadeus im Stamm scheint demnach nicht iiber eine gewisse Hohe
hinauszugehen. Nach FERGUS (1956) liegt diese bei 15 cm, wihrend in der eigenen Studie
diese bis in eine Hohe von 20 cm beobachtet werden konnte. Interessanterweise
korrespondierte die Hohe der Fdule mit der Hohe der am Stamm auftretenden
Pilzfruchtkdrper. Weshalb es zu dieser RegelmiBigkeit an Eiche kommt, kann an dieser Stelle
nicht geklirt werden, jedoch sollte dies bei der Uberpriifung der Bruchsicherheit des Stammes
beriicksichtigt werden. Ein zu hohes Ansitzen von gingigen Diagnosegeriten (MATTHECK
& BRELOER, 1994) wiirde ansonsten zu weitreichenden Fehlschliissen beziiglich der

Bruchsicherheit dieser Bdume fithren. In Zukunft wire es niitzlich, auch Pilzarten wie
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Meripilus giganteus, der nach Studien von BECKER-PLATEN (1995) an Buche ebenso in
diese Gruppe einzuordnen ist, hinsichtlich dieser Beziehung zu untersuchen.

Im Gegensatz zu der durch G. frondosa infizierten Eiche, zeigte die durch I dryadeus
befallene schon erhebliche VitalitidtseinbuBBen in der Krone, die mit einer weitreichenden
Zerstorung des Wurzelsystems einherging. Dies erklért sich aus der Tatsache, daB G. frondosa
sehr wohl in den Stamm aufsteigen kann und hier das Kernholz befillt. Allerdings kann der
Baum dem im Stamm- und Wurzelbereich von unten eindringenden Pilz nur aktive
Abwehrmechanismen entgegensetzen, sofern das Kambium betroffen ist (GARRETT, 1970;
HOLDENRIEDER, 1994). Im Fall von G. frondosa wird durch das Wachstum des Pilzes in
physiologisch inaktiven Bereichen also nicht mit deutlichen Vitatlitdtseinbuen zu rechnen
sein. Insbesondere bei der Baumart Eiche, die einen geringen Splintholzanteil in Bezug zum
Querschnitt besitzt, kann sich eine zentrale Faule im Stamm sehr weit ausbreiten, bevor es zu
einer baumeigenen Stabilisierung kommen kann (SCHWARZE & ENGELS, 1997a), was die
Ermittlung der Restwandstirke notwendig macht. Denn Bdume mit Kernfaulen sind
physiologisch vital und konnen lange leben, wenngleich sie strukturell geschwiicht sind und
z.B. bei Sturmeinwirkung umbrechen kénnen (WAGNER & DAVIDSON, 1954). Am Anfang
dieser Infektionen stehen meist kiinstliche Verletzungen in den Wurzeln, die zur Freilegung
von Wurzelgewebe fithren oder die natiirliche Alterung bedingt das Absterben von
Holzgewebe. Dabei eroffnen sich dann zahlreiche Eintrittspforten fiir wurzelbiirtige Pilze. Es
scheint, dal gerade Wurzeln, bei denen Kern- oder Reiftholz freigelegt wurde, giinstige
Eintrittspforten fiir Pilze in zentrale Baumteile darstellen.

Im Gegensatz zu G. frondosa und I. dryadeus vermag A. mellea auch im Kambium der Bdume
zu wachsen, wobei A. mellea aber héaufiger als vermutet auch im Wurzel- oder Stockinneren
vorkommt (ZYCHA, 1970). Kommt es jedoch zu einem Befall des Kambiums, ist mit

deutlichen VitalitdtseinbuBlen zu rechnen.
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Radiale Strukturen und ihre Bedeutung hinsichtlich des Zellwandaufbaus

Holzzersetzungserscheinungen sind dem EinfluB zahlreicher Faktoren unterworfen.
Insbesondere fithrt das nur unvollstindige Wissen iiber den Zellwandaufbau dazu, daB
verschiedene Holzzersetzungserscheinungen und ihre Wirkungsweise auf die Zellwand nicht
umfassend gekldrt werden konnen (LEVI & PRESTON, 1965). So zeigt die ausfiihrliche
Literaturstudie von ZIMMERMANN und SELL (1997), da3 es hinsichtlich des genauen
Zellwandaufbaus zahlreiche verschiedene Meinungen gibt. BAILEY (1938) geht mit seiner
Aussage sogar soweit, daf es fruchtlos sei, ein Zellwandmodell zu erstellen, weil schon

innerhalb einer Baumart und eines Zelltyps Unterschiede auftreten.

Beachtenswert erscheint in der vorliegenden Studie, daB es bei zahlreichen Pilz-Wirt-
Verhiltnissen zur Hervorhebung von radialen Strukturen in der S,-Schicht kam, ohne
sichtbare Beeintrdchtigung der Ss-Schicht. Die erhthte Resistenz der S3-Schicht ist allgemein
bekannt (PEEK et al. 1972; MEIER, 1955; MEIER, 1957). Sie ist moglicher Weise auf die
Restkristallisation vorhandener Kohlenhydrate und denaturierter Substanzen als Inkrusten
zuriickzufithren (MEIER, 1955). Weiterhin, so vermutet Meier iiber die chemische Natur der
dortigen Fibrillen, da3 diese auch einen hoheren Anteil an Xylan besitzen oder einfach eine
hohere Packungsdichte aufweisen; auf jeden Fall sollen sie in ihrer Resistenz der Primdrwand
gleichen.

Die im Festigungsgewebe beobachtbaren radialen Strukturen scheinen eine intensive
Verbindung mit der S3;-Schicht und auch zur S;-Schicht zu besitzen, die sowohl licht- als auch
rasterelektronenmikroskopisch zu beobachten war. Weiterhin miissen sie Weififauleerregern
gegeniiber eine besondere Resistenz aufweisen, ansonsten wire ihr Verbleiben innerhalb der
Zellwand unmittelbar neben den angrenzenden Hohlrdumen nicht erkldrbar. Beziiglich ihrer
chemischen Zusammensetzung lassen sich nur Vermutungen treffen. Die radialen Strukturen
weisen eine Doppelbrechung auf, ein Hinweis auf kristalline Zellulose. Aufierdem waren in
den FE-REM Studien einzelne Zellulosefibrillen deutlich zu erkennen, die sich iiber die
Sekundirwand erstreckten. Es scheint damit wahrscheinlich, daB die radialen Strukturen v.a.
aus Hemizellulosen und/oder Zellulosen bestehen. Bezieht man dabei noch nicht
verdffentlichte Beobachtungen von SCHWARZE in die Betrachtung ein (Fomitopsis pinicola
(Fr.) Karst an Fichte; Braunfiuleerreger), so scheinen diese weitere Hinweise auf radiale
Strukturen in Form von iiberwiegend Hemizellulosen zu liefern. Im Frithstadium der

Holzzersetzung kommt es hier zu diinnen, radial verlaufendenden, in der Normférbung
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rotgefidrbten Strukturen. Fiir Braunfduleerreger ist bekannt, daf sie im Initialstadium der
Holzzersetzung v.a. Hemizellulosen abbauen (HIGHLEY, 1987). Damit kénnten diese feinen
lokalen Zellwandverfiarbungen schon Anzeichen dafiir sein, dal es zu einem
Hemizelluloseabbau durch den Pilz kommt und daB diese in der Zellwand insbesondere in
radialer Richtung orientiert sind und mit den Strukturen, die durch die WeiBfduleerreger
freigelegt wurden, iibereinstimmen. Dabei bleiben sie bei letzteren linger erhalten, wéhrend
sie bei den Braunfiuleerregern vorzugsweise abgebaut werden.

Wie die vorliegende Studie zeigte, waren diese Strukturen sowohl in Laub- als auch
Nadelholz gleichermaflen zu beobachten. Die Verteilung der verschiedenen
Hemizellulosearten zwischen Laub- und Nadelholzern schwankt jedoch. Bei Laubholz liegt
der Xylananteil bei ca. 20-30 % im Vergleich zu Nadelbdumen mit 8-10 %, wihrend der
Mannangehalt bei ersterem ca. 1-2 % und letzterem 11 % betrdgt (LYR & GRILLWALD,
1962). Dabei konnten STOCKMAN und HAEGGLUND (1955) beobachten, dafl 2 % schwer
hydrolisierbares Mannan bzw. Xylan und ca. 5-7 % leicht hydrolisierbares Xylan bzw.
Mannan in Fichtenholz enthalten sind. Daraus schlieBt MEIER (1955), daB in der Zellwand
kristalline Hemizellulose vorliegt. Ubertriigt man diese Ergebnisse auf die beobachteten
radialen Strukturen, die durch eine Reihe von Weilfiuleerregern freigelegt wurden, erscheint
es durchaus plausibel, daB entweder der Abbau nur durch eine besondere Form der
Packungsdichte verhindert wird oder aber, da8 Hemizellulosen wie Xylan (v.a. beim
Laubholz) und Mannan (v.a. beim Nadelholz) einen friihzeitigen Abbau durch
WeiBfiuleerreger verhindern. Auch das Studium der Verteilung von Polysacchariden in der
Sekunddrwand an Fichte und Kiefer zeigte insbesondere hohere Gehalte an
Glukuronarabinoxylan in der S| und S3-Schicht (MEIER, 1961; MEIER & WILKIE, 1959).
Wie im Ergebnisteil bereits beschrieben, schienen die radialen Strukturen eng mit der Ss3-
Schicht verkniipft zu sein und zwar in der Art, daB sie in den Grenzbereichen zu dieser
verbreitert sind und sich dann verschmilern. Wenn sie wirklich v.a. aus Hemizellulosen
aufgebaut sind, wére dies iibereinstimmend zu werten mit den Analysedaten von Meier und

Wilkie.

Die SchluBfolgerung, daB es durch die Holzzersetzung zu einer weitreichenden
Delignifizierung in der Sekundidrwand kam, lie sich z.B. aus der Safranin-Astrablau Farbung
ableiten (SREBOTNIK & MESSNER, 1994). Bei dieser Methode werden jene
Zellwandbestandteile blau angefirbt, die vollkommen entlignifiziert sind. Bei der oben

beschriebenen besonderen Form der Weiflfaule konnte im Spitstadium der Holzzersetzung die



Diskussion 99

Blaufdrbung der radialen Strukturen und der Ss-Schicht beobachtet werden (SCHWARZE &
ENGELS, 1997b). Insbesondere zeigte sich an Schnitten von G. frondosa an natiirlich
infiziertem Eichenholz, daB in den Zonen, die makroskopisch als weifle Linsen im ansonsten
intakten Holz auftreten, aufgrund der starken Delignifizierung eine nahezu einheitliche
Blaufirbung beobachtet werden konnte.

In den Hohlrdumen selbst mufl zusitzlich zum Ligninabbau auch ein Zellulose- und
Hemizelluloseabbau stattgefunden haben. Denn in der Normfidrbung von gesundem Holz hat
die Sekunddrwand eine gleichbleibende Firbung, das heifit innerhalb dieser konnen die
jeweiligen Substanzen Lignin, Zellulose und Hemizellulose nicht als komplexe Blocke
angeordnet sein. Sie wiirden ansonsten ein Mosaik verschiedenster Farben in der Férbung

hervorrufen.

Fir die gesamte Zellwand stellt sich an dieser Stelle jedoch die Frage, wie die
Hauptbestandteile in ihr angeordnet sind. Allgemein geht man von einem lamellaren Aufbau
der S,-Schicht aus (LIESE, 1970; FENGEL & WEGENER, 1989; KERR & GORING, 1975;
RUEL et al. 1978) (Abb.: 28A), in der die Hauptbestandteile Zellulose, Hemizellulose und
Lignin homogen angeordnet sind. Hinweise iiber das Vorhandensein von zusétzlichen radialen
Strukturen finden sich selten (BAILEY, 1938; SELL & ZIMMERMANN, 1993a,b; LARSEN
et al. 1995; ZIMMERMANN und SELL, 1997).

Die Ergebnisse der vorliegenden Studie sprechen einem lamellaren Zellwandaufbau nicht
entgegen, erginzen diesen jedoch fiir Fasern und Tracheiden in Form von zusitzlichen radial
verlaufenden Strukturen (Abb. 28B). Diese konnen nach der vorliegenden Studie zum einen
prigend sein fiir die S,-Schicht ganzer Zelltypen. Es scheint aber auch moglich zu sein, dafy
innerhalb einer Zelle ein Bereich tangential und ein anderer Bereich radial orientiert ist (Abb.
26). Dabei weisen diese Bereiche eine rdumliche Trennung zueinander auf.

So waren in den FE-REM Studien neben den radialen Strukturen auch feine lamellare
Strukturen  zu  erkennen. Am  deutlichsten = wurde  dieser  Aufbau  bei
Holzzersetzungserscheinungen von F. velutipes an Ahorn. Hier war neben einem radialen
Eindringen in die Zellwand auch eine deutliche tangentiale Orientierung der Hohlrdume in der
S,-Schicht zu beobachten bzw. zwischen einzelnen Hohlrdumen waren auch lamellar
strukturierte, nicht abgebaute Zellwandbestandteile erhalten. Interessanter Weise besalen die
tangential orientierten Hohlrdume im Frithstadium der Holzzersetzung in der S,;-Schicht

Verbindungen untereinander, die die Form diinner in Umfangsrichtung der Zelle verlaufender
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Kanile hatten. Mit anderen Worten schien ihre tangentiale Ausbreitung immer wieder auf
radial verlaufende Bereiche in der Zellwand zu stoflen, die fiir F. velutipes schwerer abbaubar
waren, so daf} diese im Frithstadium nur in Form einer sehr lokal begrenzten Holzzersetzung

iiberwunden werden konnten.

Wertet man die radialen Strukturen hinsichtlich ihrer ZweckmiBigkeit fiir die einzelne Zelle,
so erflillen sie vermutlich eine biomechanische Funktion, z.B. die ‘Erhﬁhung der
Beulsicherheit einer Zelle (MATTHECK, personliche Mitteilung). Dies konnte auch der
Grund dafiir sein, daf} Zellen, die der Festigung dienen, diese Strukturen aufweisen, wihrend
Zellen, die der Speicherung oder dem Transport von Nihrstoffen dienen, eine iiberwiegend
lamellare Strukturierung besitzen. Interessanter Weise schreibt COURTOIS (1963) iiber
Moderféduleerreger, daB sie am stdrksten Tracheiden und Fasern angriffen und mit
zunehmender Zellwanddicke die Kavernenbreite ansteige. Es ist daher zu vermuten, daf
dieser Zelltyp den Moderfdulerregern bessere Eintrittspforten in die S,-Schicht bietet.
Moderfauleerreger bauen gewohnlich verzogert Lignin ab (ESLYN et al. 1975). Sie konnten
so z.B. iiber radial orientierte und an Hemizellulosen und Zellulosen reichen Strukturen
leichter in die Zellwand eindringen. Auch die Beobachtung von Courtois, dafl die Dicke der
Zellwand einen Einflufl auf die Kavernenbreite hat, stimmt mit den Beobachtungen von SELL
und ZIMMERMANN (miindliche Mitteilung) bzw. mit den Ergebnissen dieser Arbeit
liberein. Sie beobachteten, daB diinnere Zellwinde eine geringere und deutlicher radiale
Orientierung von Fibrillenagglomerationen aufweisen, als dickere Zellen. Dies konnte die
Ursache dafiir sein, daB Moderfdulerreger seltener auf schwerer abbaubare, radial verlaufende

Zellwandstrukturen treffen und folglich groiere Kavernen bilden.

Abb: 28: A: Konventionelles Zellwandmodell, das von einem lamellaren Aufbau der S,-Schicht
ausgeht. B: Frginzendes idealisiertes Zellwandmodell, das fiir Bereiche der S,-Schicht von
Fasern und Tracheiden einen radial geprigten Aufbau vorsieht. Die gestrichelten Linien in
der S,-Schicht weisen auf lamellare, nicht durchgingige Strukturen hin, die zwischen den
radialen Strukturen verlaufen. Sie sind nicht identisch mit den in Abb. 28A
eingezeichneten lamellearen Strukturen.







102 Zusammenfassung

Abschliefend kann festgehalten werden, da3 die Ergebnisse darauf hinweisen, dafl es sowohl
einen lamellar geprigten als auch radial geprigten Zellwandaufbau gibt, der je nach Zelltyp
unterschiedlich stark ausgeprigt ist und in rdumlich voneinander getrennten Bereichen auftritt.
Damit ist die Anordnung der Hauptbestandteile, Zellulose, Hemizellulose und Lignin, in der
S,-Schicht von heterogener Natur. Zwischen den radialen Strukturen ist aulerdem auch eine
lamellare Orientierung von Zellwandsubstanzen zu beobachten, die durch die radialen
Strukturen unterbrochen werden (Abb. 28B). Welche chemische Beschaffenheit diese
besitzen, kann an dieser Stelle nicht geklirt werden, sie sind jedoch nicht identisch mit dem

lamellaren Aufbau der S,-Schicht aus dem konventionellen Zellwandmodell (Abb. 28A).

5. Zusammenfassung

Vor dem Hintergrund verschiedener Arbeiten iiber die Vielfalt von Holzzersetzungsmustern
wurden weiterfithrende Studien iiber die Holzzersetzungsstrategien von sieben wurzelbiirtigen
und einem stammbiirtigen Pilz durchgefiihrt. Dabei ergab sich die Frage, ob die als
WeiBifauleerreger klassifizierten Pilze Holzzersetzungserscheinungen verursachen, die
deut_lich von einer Weilfdule abweichen, und welche Riickschliisse aus dem pilzlichen Abbau
in Bezug auf den Zellwandaufbau gezogen werden konnen. Zur Bewertung dieser Prozesse im
Holz standen verschiedene Analysemethoden zur Verfiigung. Dabei handelte es sich zum
einen um chemische Analysen iiber Lignin-, Zellulose- und Stickstoffkonzentrationen und
zum anderen um Analysemethoden fiir strukturelle Verinderungen im Substrat in Form der
Licht- und Feldemissionen-Rasterelektronenmikroskopie. ‘

Die holzzersetzenden Pilze verursachten im Wurzel- oder Stammbholz keine unterschiedlichen
Holzzersetzungsmuster, zeigten jedoch deutliche Unterschiede in den Abbauraten. Dabei
wurde Wurzelholz in den meisten Pilz-Wirt-Kombinationen stirker abgebaut als Stammholz.
Eine mogliche Ursache konnte in den unterschiedlichen Konzentrationen an pilzwidrigen
Stoffen und Nihrstoffen im  Holzsubstrat liegen. Welche Rolle dabei den
Stickstoffkonzentrationen zufillt, konnte nicht abschlieBend gekldrt werden, es hat jedoch den

Anschein, daB hohe Konzentrationen den Holzabbau durch Pilze fordern.

Abbauprozesse holzzersetzender Pilze an natiirlich und kiinstlich infiziertem Material fithrten

zur Bildung von Hohlrdumen in der Sekundédrwand (S,) von Fasern und Tracheiden.

Ungewohnlich an dieser Hohlraumbildung waren v.a. drei Dinge: (1.) Ihrer Entstehung ging
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eine selektive Delignifizierung voran, (2) innerhalb der Hohlrdume konnte kein
Hyphenwachstum beobachtet werden, sowie (3.) einzelne Hohlrdiume wurden durch radiale,
senkrecht zur Mittellamelle verlaufende Strukturen voneinander getrennt.

Damit unterschied sich dieses Holzzersetzungsmuster durch seine Ontogenese deutlich von
einer Moderfdule. Auch fiir Weiifduleerreger wurde diese Art der Holzzersetzung bislang
nicht beschrieben.

Die radialen Strukturen erstreckten sich von der duleren Sekundidrwand (S{) bis zur inneren
(S3) und #hnlich der S5 wiesen sie eine erhdhte Abbauresistenz gegeniiber holzzersetzenden

Pilzen auf. Durch die Anwendung von Firbeverfahren und der Lichtmikroskopie konnte

gezeigt werden, daB3 ein Hauptbestandteil dieser Strukturen Zellulose ist.

Diese Beobachtungen geben AnlaB dazu, das gingige Verstindnis iiber den Zellwandaufbau
von Fasern und Tracheiden zu iiberdenken. Wird in den meisten Arbeiten von einem
lamellaren Aufbau der Sekundidrwand ausgegangen, weisen die hier erzielten Ergebnisse in
die Richtung der Aussagen einiger weniger Wissenschaftler, nach denen es auch eine deutlich
radiale Orientierung von Zellwandbestandteilen in der Sekunddrwand gibt. Dabei
widersprechen die vorliegenden Ergebnisse einem lamellaren Zellwandaufbau nicht, sondern
ergidnzen diesen fiir die Zelltypen Fasern und Tracheiden, bei denen die Zellwandsubstanzen
offensichtlich hédufiger radial orientiert sind, als zum Beispiel in Parenchymzellen. Die
Ursache dafiir konnte in der unterschiedlichen biomechanischen Funktion der Zelltypen

liegen.

Neben dieser Art der Hohlraumbildung in der Sekundédrwand konnte auch an Ahornholz eine
Hohlraumbildung durch F. velutipes (in vitro) und A. mellea (in vivo) sowie an Eiche durch I
dryadeus (in vitro, in vivo) beobachtet werden. Diese war jedoch zweifelsfrei auf ein
Wachstum der Hyphen innerhalb der Sekundidrwand zuriickzufithren und entsprach somit
einer Moderfdule. Dies unterstreicht, dafl die Abgrenzung zwischen den klassischen Gruppen
der Braun-, Weil- und Moderfaulen keinesfalls eindeutig ist und als WeiBfduleerreger
klassifizierte Pilze unter bestimmten Voraussetzungen eine Moderfiule verursachen konnen.
Diese Vielgestaltigkeit von Holzzersetzungen kann allein durch chemische Holzanalysen
nicht aufgedeckt werden, da aus ihnen nicht eindeutig ableitbar ist, in welchen
Zellwandbereichen der Substanzverlust lokalisiert ist. Nur in Kombination mit der

Lichtmikroskopie kommt es insbesondere bei hoheren Abbauraten zu stimmigen Ergebnissen.
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Bei Betrachtung der Infektions- und Ausbreitungswege von wurzelbiirtigen Pilzen zeigt sich
deutlich, daBl es sinnvoll ist, zwischen Pilzen zu unterscheiden, die liberwiegend in den
Wurzeln vorkommen, z.B. I dryadeus, und Pilzen die in Wurzel und Wurzelstock
vorkommen, z.B. G. frondosa und A. mellea. Dies hat einerseits einen weitreichenden Einfluf3
auf die Uberpriifung der Bruchsicherheit von Biumen und andererseits auch auf die
Baumvitalitit. Denn bei Pilzen, die in iiberwiegend zentralen Wurzel- und Stammbereichen
wachsen, ist mit keinen oder nur sehr geringen Vitalititseinbuflen zu rechnen. Jedoch kann
ihre Stand- und Bruchsicherheit eingeschrinkt sein insbesondere bei Baumarten, die ein

geringes Verhiltnis von Splint- zu Kernholz besitzen.
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7. Anhang

Ergebnisse der zweifaktoriellen Varianzanalyse:

1) Getestet wurde der EinfluB der Holzentnahmestelle (Wurzel- oder Stammholz) und der
Inkubationszeit auf den durch den Pilz verursachten Gewichtsverlust. Zusétzlich floB das
Ausgangsgewicht der Holzklotzchen als Kovariate ein:

Flammulina velutipes an Linde

Signifikanz
Kovariate 0,088
Haupteffekte: Organ 0,399
Zeit < 0,001 (**)
Org * Zeit 0,185

Flammulina velutipes an Ahorn

Signifikanz
Kovariate 1,000
Haupteffekte: Organ 0,364
Zeit < 0,001 (**)
Org * Zeit 0,327
Armillaria gallica an Ahorn
Signifikanz
Kovariate 0,757
Haupteffekte: Organ < 0,001 (*%)
Zeit < 0,001 (**)
Org * Zeit 0,034 (*)
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Armillaria gallica an Fichte

Signifikanz
Kovariate 0,817
Haupteffekte: Organ 0,019 (*)
Zeit < 0,000 (**)
Org * Zeit <0,000 (**)
Armillaria mellea an Eiche
Signifikanz
Kovariate 0,151
Haupteffekte: Organ <0,001 (**)
Zeit <0,001 (**)
Org * Zeit 0,003 (%)
Armillaria mellea an Fichte
Signifikanz
Kovariate 0,517
Haupteffekte: Organ <0,001 (**)
Zeit <0,001 (**)
Org * Zeit <0,001 (**)
Armillaria ostoyae an Fichte
Signifikanz
Kovariate 0,200
Haupteffekte: Organ <0,001 (**)
Zeit <0,001 (**)
Org * Zeit < 0,001 (**)
Armillaria ostoyae an Buche
Signifikanz
Kovariate 0,079
Haupteffekte: Organ <0,001 (**)
Zeit < 0,001 (**)
Org * Zeit 0,001 (*)
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Ganoderm applanatum an Linde

Signifikanz
Kovariate 0,588
Haupteffekte: Organ 0,025 (*)
Zeit 0,008 (*)
Org * Zeit 0,450

Ganoderm applanatum an Buche

Signifikanz
Kovariate 0,230
Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Zeit <0,001 (%)
Org * Zeit 0,211
Grifola frondosa an Eiche
_ Signifikanz
Kovariate 0,011 (*)
Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Zeit <0,001 (**)
Org * Zeit < 0,001 (*%)
Grifola frondosa an Linde
Signifikanz
Kovariate 0,589
Haupteffekte: Organ 0,153
Zeit < 0,001 (**)
Org * Zeit 0,100 (**)
Pholiota squarrosa an Buche
Signifikanz
Kovariate 0,034 (*)
Haupteffekte: Organ < 0,001 (*%*)
Zeit < 0,001 (*¥)
Org * Zeit < 0,001 (*%)
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Pholiota squarrosa an Fichte

Signifikanz
Kovariate 0,913
Haupteffekte: Organ 0,526
Zeit < 0»001 (**)
Org * Zeit 0,589
Inonotus dryadeus an Buche
Signifikanz
Kovariate 0,950
Haupteffekte: Organ 0,569
Zeit 0,403
Org * Zeit 0,368
Inonotus dryadeus an Eiche
Signifikanz
Kovariate 0,536
Haupteffekte: Organ < 0,000 (**)
Zeit < 0,000 (**)
Org * Zeit <0,000 (**)

2) Getestet wurde der durch den jeweiligen Pilz verursachte Gewichtsverlust auf zwei
verschiedenen Wirten unter Berlicksichtigung von Wurzel- und Stammbholz. Datenbasis
bilden die Ergebnisse der zweiten Inkubationszeit.

Flammulina velutipes an Ahorn und Linde

Signifikanz
Haupteffekte: Organ 0,085
Baumart < 0,001 (**)
Org *Baumart 0,519
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Ganoderma applanatum an Buche und Linde

Signifikanz
Haupteffekte: Organ 0,003 ( *)
Baumart 0,025 (*)
Org *Baumart 0,154

Pholiota squarrosa an Buche und Fichte

Signifikanz
Haupteffekte: Organ 0,156
Baumart 0,173
Org *Baumart 3,78

Grifola frondosa an Eiche und Linde

Signifikanz

Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Baumart 0,035 (*)

Org *Baumart < 0,001 (¥*)

Inonotus dryadeus an Eiche und Buche

Signifikanz

Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Baumart < 0,001 (*¥*)

Org *Baumart < 0,001 (**)

Armillaria gallica an Ahorn und Fichte

Signifikanz

Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Baumart < 0,001 (*%)

Org *Baumart < 0,001 (*%)

Armillaria mellea an Fichte und Eiche

Signifikanz

Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Baumart < 0,001 (**)
Org *Baumart < 0,001 (¥%)
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Armillaria mellea an Fichte und Buche

Signifikanz

Haupteffekte: Organ < 0,001 (**)
Baumart 0,013 (*)

Org *Baumart 0,013 (%)




