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GDK: 811.18:174.7 Abies alba Mill.+176.1 Fagus sylvatica L.

NASTANEK LESA PRI BELI JELKI (Abies alba Mill.) IN NAVADNI BUKVI (Fagus sylvatica L.)
— DIFERENCIACIJA TERMINALNIH CELIC V KSILEMSKI BRANIKI

Jozica GRICAR!, Peter PRISLANZ, Gerald KOCH?, Katarina CUFAR?

Izvlecek

Podajamo pregled raziskav nastanka lesa v Sloveniji in rezultate raziskav diferenciacije zadnjih nastalih celic v ksilemski braniki bele jelke (Abies alba) in
navadne bukve (Fagus sylvatica). Raziskave smo opravili na vzorcih intaktnih tkiv (lesa, kambija, skorje), odvzetih iz odraslih gozdnih dreves v vegetacijski
dobi 2003 o0z. 2006. Vzorce smo pripravili za svetlobno mikroskopijo in UV-mikrospektrofotometrijo. Rezultati kazejo, da se je pri jelkah kambijeva delitvena
aktivnost zakljucila med 20.8. in 3.9.2003. Tedaj je kambijeva cona vsebovala 7-10 plasti celic, novo nastala ksilemska branika pa je imela do 15 plasti
nediferenciranih traheid. Proces oblikovanja terminalnih celic kasnega lesa je potekal 5-7 tednov. Pri bukvah se je kambijeva delitvena aktivnost zakljucila
med 25. 7. in 8. 8. 2006. Kambijeva cona je tedaj vsebovala 5-6 plasti celic, v novo nastali ksilemski braniki pa je bilo okoli 30 plasti nediferenciranih vlaken.
Njihova diferenciacija se je zakljucila po 4-5 tednih. Predstavljamo tudi razlike v sestavi lignina in intenzivnosti lignifikacije med vrstama. Rezultati so med
drugim pomembni za razumevanje fiziologije in produktivnosti gozdnih dreves ter lastnosti lesa kot materiala.

Kljucne besede: bela jelka (Abies alba Mill.), navadna bukev (Fagus sylvatica L.), nastajanje lesa, diferenciacija, svetlobna
mikroskopija, UV mikospektrofotometrija

WOOD FORMATION IN SILVER FIR (Abies alba Mill.) AND COMMON BEECH (Fagus sylvatica L.)
- DIFFERENTIATION OF TERMINAL CELLS IN THE XYLEM GROWTH RING

Abstract

Recent studies on wood formation in Slovenia and the present study on differentiation of last formed cells in the xylem growth rings of silver fir (Abies alba) and
common beech (Fagus sylvatica) were overviewed. Intact tissue samples containing xylem, cambium and phloem from mature living trees during the 2003 (fir)
and 2006 (beech) vegetation periods were collected. Light microscopy and UV-microspectrophotometry were used for analyses. In silver fir, cell divisions in the
cambium stopped between 20 August and 3 September 2003. At that time, the cambium consisted of 7-10 layers of cells and the last formed xylem growth ring
contained 15 layers of undifferentiated tracheids. The differentiation of terminal tracheids was completed after 5-7 weeks. In beech, the cambial divisions stopped
between 25 July and 8 August 2006, when the cambium contained 5-6 layers of cells and the last formed xylem growth ring had 30 layers of undifferentiated
fibres. The differentiation of terminal fibres was completed after 4-5 weeks. The differences in composition of lignin and the degree of lignification between
species were presented. The presented studies are important for the understanding of tree physiology and productivity, and wood properties.

Key words: silver fir (Abies alba Mill.), common beech (Fagus sylvatica L.), wood formation, differentiation, light microscopy,
UV — microspectrophotometry
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pridobijo koncno velikost, obliko in lastnosti. Diferenciacija

INTRODUCTION

V zadnjih letih narascata pomen in obseg raziskav na-
stanka lesa, ki so potrebne za boljSe poznavanje fiziologije
in produktivnosti dreves, za razumevanje vpliva klimatskih
sprememb na rast in preZivetje dreves, za trajnostno gospo-
darjenje z gozdovi ter za obvladovanje kakovosti lesa (pre-
gled v GRICAR 2006, 2007).

Les nastaja z aditivnimi delitvami kambijevih celic. Ta
proces je pri drevesih v zmerni klimi omejen na dokaj krat-
ko obdobje; priblizno od konca aprila do zacetka septembra.

Delitvam sledi proces diferenciacije, kjer novo nastale celice

' dr.J. G., Gozdarski institut Slovenije, Ve¢na pot 2, SI-1000 Ljubljana SLO

vkljuéuje povrsinsko rast celice, odlaganje celi¢ne stene in
njeno lignifikacijo ter pri traheidah oz. vlaknih in trahejah Se
programirano celicno smrt (LARSON 1994). Diferenciacija v
splosnem traja od nekaj dni do nekaj tednov, zato se ta proces
v zadnjih (terminalnih) celicah v braniki zakljuci kasneje kot
delitve v kambiju.

Les je sestavljen predvsem iz odmrlih celic, z olesenelimi
celicnimi stenami in praznimi lumni. Delezi in razporedi celi¢-
nih sten vplivajo na gostoto in homogenost lesa, ki sta bistveni
za lastnosti in rabo lesa (PANSHIN / DE ZEEUW 1980).

V preteklih letih so soavtorji tega prispevka sodelovali pri

raziskavah nastanka lesa, ki so bile veinoma opravljene na
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beli jelki (Abies alba Mill.), navadni smreki (Picea abies (L.)
Karst.), alepskem boru (Pinus halepensis Mill.), navadni bu-
kvi (Fagus sylvatica L.), ostrolistnem javorju (Acer platano-
ides L.) in dobu (Quercus robur L.). V nadaljevanju se bomo
osredotocili na pregled raziskav pri beli jelki, ki je pomembna
predstavnica nasih iglavcev, in pri navadni bukvi, ki je z vi-
dika lesne zaloge in pomena za industrijo postala ena izmed
nasih vodilnih drevesnih vrst.

Ugotovljeno je bilo, da je za raziskave nastanka lesa upo-
rabna metoda intaktnih vzorcev, mikro izvrtkov ali metoda
pining (npr. GRICAR / OVEN / CUFAR 2006, GRICAR et
al. 2007a, MARION / GRICAR / OVEN 2007). Svetlobna
mikroskopija (SM), UV-mikrospektrofotometrija (UMSP)
in transmisijska elektronska mikroskopija (TEM) omogo-
¢ajo spremljanje razvoja novonastalih celic in celi¢nih sten
(SCHMITT et al. 2003, GRICAR / CUFAR 2004, GRICAR et
al. 2005a, PRISLAN et al. 2008 v tisku). Dinamika nastajanja
lesa je bila razli¢na pri razli¢no vitalnih drevesih (SCHMITT
et al. 2003) in pri razliénih drevesnih vrstah (GRICAR /
OVEN / CUFAR 2005, GRICAR 2007, PRISLAN 2007,
CUFAR et al. 2008, CUFAR / PRISLAN / GRICAR 2008).
Diferenciacija zadnjih celic v braniki se je nadaljevala Se ve¢
tednov po zakljuéku delovanja kambija (GRICAR / CUFAR /
SCHMITT 2003, GRICAR / STRAZE / CUFAR 2003, GRI-
CAR / CUFAR 2004). Dinamika in trajanje nastajanja lesa v
nasi zmerni klimi sta izpostavljena precej druga¢nim zakoni-
tostim kot na primer pri borih iz sredozemskih semiaridnih
rastis¢ juzne Spanije (DE LUIS et al. 2007). Na nastajanje in
kakovost lesa je mogoce vplivati, kot so to potrdili kontrolira-
ni eksperimenti ogrevanja in hlajenja kambija odraslih dreves
(GRICAR et al. 2004, 2005b, 2006, 2007b). Raziskave so
pokazale, da lahko hkrati s spremljanjem nastanka lesa spre-
mljamo tudi nastajanje sekundarnega floema (KRZE / GRI-
CAR / CUFAR 2007, GRICAR / CUFAR 2008, GRICAR et
al. 2009 v tisku). Sekundarni floem je tkivo skorje, ki bo v
prihodnosti verjetno postala e pomembnejSa kot obnovljiv
vir s Sirokim diapazonom moznih uporab.

Kljub nastetemu so procesi nastanka lesa Se vedno pre-
malo raziskani, saj so za procese, ki so omejeni na kratko
obdobje v posameznem letu pri sicer dolgozivih drevesih,
potrebne eksperimentalno zahtevne in dolgotrajne raziskave.
Take raziskave zahtevajo spremljanje velikih odraslih dreves
iz gozdnih sestojev, kar pomeni obsezno terensko delo za od-
vzem vzorcev v enakomernih ¢asovnih presledkih med vege-
tacijsko dobo. Nadalje je treba tkiva v laboratoriju primerno

pripraviti za zahtevne mikroskopske analize.

V pri¢ujocem prispevku zelimo predstaviti nastajanje ter-
minalnih celic v braniki bele jelke in navadne bukve, kot ga
lahko spremljamo s svetlobno mikroskopijo in UV- mikro-
spektrofotometrijo.

Cilji prispevka so pri beli jelki in navadni bukvi primer-
jati:

* Cas zakljucka kambijeve aktivnosti,
* trajanje diferenciacije zadnjih nastalih lesnih celic in
* vsebnost in sestavo lignina v zdruzeni srednji lameli in se-

kundarni steni v zrelih lesnih celicah.

MATERIALI IN METODE
MATERIALS AND METHODS

TESTNA DREVESA
TEST TREES

Za vzorcna drevesa smo izbrali 6 navidezno zdravih od-
raslih belih jelk (4bies alba Mill.), v nadaljevanju jelk, starih
priblizno 150 let, iz dinarsko jelovo-bukovega gozda na Rav-
niku pri Planini (500-700 m n.v.) in 6 navadnih bukev (Fagus
sylvatica L.), v nadaljevanju bukev, starih nad 100 let z rasti-
$¢a Panska reka v blizini Ljubljane (400 m n.v.). Vzorce in-
taktnih tkiv lesa (zunanje branike), kambija in skorje (okvirne
dimenzije 10 x 10 x 30 mm) smo s pomocjo olfa-noza, zelo
ostrega dleta in kladiva odvzeli na prsni viSini dreves v teden-
skih presledkih od zacetka aprila do konca septembra 2003
(jelka) in 2006 (bukev). Takoj po odvzemu smo vzorce fiksi-
rali v FAA (raztopina formalina, etanola in ocetne kisline) in
jih po enem tednu dehidrirali v etanolni vrsti (30 % in 50 %)
ter jih shranili v 70-odstotni raztopini etanola. Vzorce smo
kasneje z britvico v radialni smeri (v smeri lesnih trakov) raz-
delili na dva vzporedna bloka in enega uporabili za pripravo
preparatov za SM, enega pa smo vklopili v epoksi smolo za

UMSP, kot je opisano v nadaljevanju.

SVETLOBNA MIKROSKOPIJA
LIGHT MICROSCOPY

1z jelovih vzorcev smo z drsnim mikrotomom Leica SM
2000R pripravili 20 um debele rezine pre¢nih prerezov. Pre-
parate bukovih vzorcev smo pripravili z novej$o metodo s po-
mocjo rotacijskega mikrotoma Leica RM 2245. V ta namen
smo vzorce obrezali na dimenzije 2 x 2 x 5 mm’, jih dehidri-
rali in jih vklopili v parafin s pomoc¢jo komore za preparacijo

tkiv Leica TP 1020 in z rotacijskim mikrotomom narezali 10
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pum debele rezine prec¢nih prerezov. V tem primeru so bili pre-
parati bistveno tan;jsi in kvalitetnejsi. Vse rezine smo obarvali
z barvili safranin in astra modro in jih vklopili v evparal. Tako
pripravljene trajne preparate smo opazovali s svetlobnim mi-
kroskopom Nikon Eclipse E800 (svetlo poljska in polarizacij-
ska tehnika). Stetje celic in meritve dimenzij tkiv smo opra-
vili s sistemom za analizo slike Lucia G 4.8, fotografiranje pa
smo opravili z digitalnim fotoaparatom Nikon Coolpix E995

in video kamero Nikon DS-Fil.

UV-MIKROSPEKTROFOTOMETRIJA
UV- MICROSPECTOPHOTOMETRY

Vzporedne vzorce tkiv smo obrezali na dimenzije 1 x 1
x 5 mm?, jih dehidrirali v acetonu in jih vklopili v epoksidno
smolo po recepturi, kot jo je predlagal Spurr (SPURR 1969).
Povrsino vklopljenih vzorcev smo obrezali tako, da je veli-
kost rezalne povrsine znasala priblizno 0,5 mm? Z mikroto-
mom Ultracut E (Richert-Jung) in diamantnim nozem smo za
vsak vzorec izdelali po dve poltanki rezini (1 um). Eno smo
polozili na obicajno objektno steklo ter jo obarvali z barvilom
toluidin modro. Slike, posnete s svetlobnim mikroskopom, so
rabile za boljso orientacijo na UMSP ter za meritve debeline
celi¢ne stene vlaken in trahej s programom Analysis. Drugo
rezino smo polozili na kvar¢na stekla, nanjo kanili kapljico
glicerina, ki ne absorbira UV svetlobe (mesanica glicerina in
vode z lomnim koli¢nikom n = 1,46), ter jih pokrili s kvarc-
nim krovnim steklom.

Meritve smo opravili z UV-mikrospektrofotometrom
(UMSP 80, Zeiss), opremljenim z imerzijskim ultrafluralnim
objektivom 23:1 in skenirno mizo, ki skupaj s programom
APAMOS® (Automatic-Photometric. Analysis of Microscopic
Objects by Scanning, Zeiss) omogoca izdelavo topokemijskih
slik pri konstantni valovni dolzini. Za ugotavljanje porazdeli-
tve lignina v tkivu jelke smo izbrali valovno dolzino 280 nm,
pri bukvi pa valovno dolzino 278 nm, kjer je bil po predho-
dnih raziskavah ugotovljen lokalni maksimum UV spektra pri
vlaknih bukovine najvecji (KOCH / KLEIST 2001, KOCH /
GRUNWALD 2004, RODER / KOCH / SIXTA 2004).

Z UMSP smo opravili tudi konvencionalne tockovne me-
ritve (velikost toc¢ke 1 um?) pri valovnih dolzinah od 240 nm
do 400 nm. Za vizualizacijo in vrednotenje smo uporabili pro-
gram LAMBDA SCAN® (Zeiss).

REZULTATI IN DISKUSIJA
RESULTS AND DISCUSSION

Pri jelkah se je kambijeva delitvena aktivnost v letu 2003
zakljuéila v drugi polovici avgusta (20.8.-3.9.2003), pri bu-
kvah v letu 2006 pa priblizno tri tedne prej (25.7-8.8.2000).
Dormantni kambij je pri jelkah stel 7-10 plasti celic, pri bu-
kvah pa 5-6 (slika 1). Vecje stevilo celic pri jelki v primerjavi
z bukvijo bi lahko pripisali razliki med drevesnima vrstama in
razlicéni starosti dreves. Zadnje nastale lesne celice neposre-
dno ob kambiju so bile v fazi oblikovanja sekundarne celi¢ne
stene in lignifikacije. Celi¢ne stene so bile izrazito tanjSe od
starej$ih zrelih celic. Zunanji deli celi¢ne stene so bili v fazi
lignifikacije, notranji pa v fazi oblikovanja slojev sekundar-
ne celi¢ne stene. V lumnih je bil protoplast. Pri jelki smo ob
zakljuc¢ku kambijeve aktivnosti zabelezili do 15 plasti nedife-
renciranih traheid, pri bukvi pa okoli 30 plasti vlaken. Proces
oblikovanja terminalnih celic kasnega lesa je pri jelki potekal
5-7 tednov, pri bukvi pa nekoliko manj; 4-5 tednov (slika 1).
Cetudi je bilo pri jelki po koncu kambijeve aktivnosti §tevilg-
no manj celic v fazi maturacije, pa je njihov razvoj potekal
dlje kot pri bukvi. To bi lahko pojasnili z razli¢no debelino in
kemijsko zgradbo celi¢nih sten traheid pri jelki in vlaken pri
bukvi ter s klimatskimi razmerami (zlasti temperaturami) v
obdobju oblikovanja celic ter razlikami med vrstama.

Stevilne raziskave na iglavcih iz zmernega pasu so po-
kazale, da so se delitve v kambiju zakljucile do konca av-
gusta (ANTONOVA / STASOVA 1993, ROSSI ez al. 2006,
GRICAR 2007). GRICAR et al. (2005a) so ugotovili, da je
zakljucek diferenciacije terminalnih traheid kasnega lesa pri
jelki odvisen od trajanja kambijeve aktivnosti. Pri drevesih z
ozkimi branikami se je razvoj zadnjih nastalih celic zakljucil
prej kot pri drevesih s Sirokimi branikami. VAN DEN WERF,
SASS-KLAASSEN in MOHREN (2007) so pri navadni bu-
kvi in robu na Nizozemskem kambijevo aktivnost zasledili
tudi septembra. Podobno so ugotovili tudi SCHMITT / MOL-
LER / ECKSTEIN (2000) na bukvi v severni Nemciji ter
MARION / GRICAR / OVEN (2007) na ostrolistnih javorjih
v Ljubljani. GRICAR (2008) je pri gradnih v Ljubljani leta
2007 zabelezila konec kambijeve aktivnosti v sredini avgusta,
zadnje nastale celice pa so za popoln razvoj potrebovale 4-5
tednov. Pri ostrolistnem javorju, javorolistni platani in nava-
dnem divjem kostanju so bile ksilemske branike 2006 popol-

noma oblikovane do 4 tedne po zakljucku delitev kambijevih
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Slika 1: Precni prerezi za svetlobno mikroskopijo: nepopolno oblikovane terminalne traheide pri beli jelki (A); in vlakna pri
navadni bukvi (B) ter popolnoma oblikovana ksilemska branika pri beli jelki (C) in navadni bukvi (D). Daljica = 100

pm.

Fig. 1:

Cross-sections for light microscopy: incompletely developed terminal tracheids in silver fir (A) and fibres in common

beech (B), and fully formed xylem growth ring in silver fir (C) and common beech (D). Scale bar = 100 um.

celic (MARION 2007). Razlogi za razlike v zakljuckih kam-
bijeve aktivnosti ter celicne diferenciacije so Stevilni; npr.
drevesna vrsta, rastice, leto vzorcenja, starost in cenotski
status dreves.

Z UV-spektrofotometrskim toc¢kovnim merjenjem smo
merili absorpcijske vrednosti lignina v popolnoma obliko-
vanih terminalnih lesnih celicah v obmocju zdruzene srednje
lamele ter sekundarne celi¢ne stene. UV absorpcijski ma-
ksimum je odvisen od strukturne zgradbe lignina (KOCH /
KLEIST 2001). Zaradi razli¢nih razmerij gvajacilnih in sirin-
gilpropanskih enot se lignin pri iglavcih in listaveih lo¢ita. Li-
gnin iglavcev je sestavljen pretezno iz gvajacilnih enot z ab-
sorpcijskim maksimumom pri 280 nm, lignin listavcev pa iz
gvajacilnih in siringilnih enot v razli¢nih razmerjih z ozirom
na razlicna morfoloska podro¢ja celi¢ne stene z absorpcij-
skim maksimumom pri nekoliko manjsih valovnih dolZinah;
270-278 mm (FENGEL / WEGENER 1989, SAKAKIBARA
1991). V sekundarni steni vlaken in parenhimskih celic listav-
cev je delez siringilnih enot vecji kot gvajacilnih, pri trahejah
pa manjsi (KOCH / KLEIST 2001).

Absorpcijski maksimum v sekundarni celi¢ni steni zre-
lih traheid kasnega lesa je pri jelki znaSal abs,, 0,4 (slika 2),
kar je v skladu z opazovanji KOCHA in KLEISTA pri smre-
ki (2001). Pri bukvi so se absorpcijske vrednosti pri 278 nm
med razli¢nimi tipi zrelih celic razlikovale; vrednosti so bile v
57 0,29) kot pri
0,19). V vlaknih ne-
posredno ob kambiju so bile absorpcijske vrednosti Se nekoli-
0,29-0,35).

S skenirno napravo smo merili UV absorpcijske vrednosti

sekundarni celi¢ni steni pri trahejah vecje (abs
vlaknih in parenhimskih celicah (abs,,

ko vecje, zlasti v zdruzeni srednji lameli (abs,
majhnih obmocij celi¢nih sten pri konstantni valovni dolZini,
s ¢imer smo dobili porazdelitev lignina v celicnih stenah le-
snih celic. Dobljene podatke lahko s programom APAMOS
prikazemo kot dvo- ali tri-dimenzionalne slike. S pomocjo
barvne lestvice, ki prikazuje razliéne absorpcijske vredno-
sti v posameznih obmocjih celi¢ne stene, lahko razberemo
vsebnost lignina v posameznih morfoloskih obmocjih celi¢ne
stene. Vsebnosti lignina so bile v celi¢nih vogalih in zdruze-
ni srednji lameli vecje kot v sekundarni celi¢ni steni, kar je

znacilno za vse lesne celice (Slika 3).
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Slika 2: UV-absorpcijska spektra, izmerjena v sekundarni celi¢ni steni traheid pri beli jelki (A) in vlaken pri navadni bukvi (B)

Fig. 2:  UV-absorption spectra measured in secondary cell wall of tracheids in silver fir (4) and fibres in common beech (B.
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Slika 3 : 3D profila celi¢nih sten popolnoma oblikovanih traheid kasnega lesa pri beli jelki (A) ter vlaken pri navadni bukvi (B)

Fig. 3: 3D profiles of cell walls of fully developed late wood tracheids in silver fir (4) and fibres in common beech (B)

ZAKLJUCKI
CONCLUSIONS

Kambijeva delitvena aktivnost se je pri jelkah v letu 2003
zakljucila priblizno tri tedne kasneje kot pri bukvah v letu
2006.

» Dormantni kambij je pri jelki Stel ve¢ celic (7-10 plasti) kot
pri bukvi (5-6 plasti).

Ob koncu delitev je bilo pri jelki Steviléno manj nedokonc-

no oblikovanih slojev terminalnih celic (okoli 15 plasti) kot
pa pri bukvi (do 30 plasti vlaken).

Proces diferenciacije zadnjih nastalih celic kasnega lesa je
pri jelkah potekal dlje (5-7 tednov) kot pri bukvah (3-4 te-
dne).

Absorpcijski maksimumi so bili v sekundarni steni traheid

pri jelki v sploSnem vegji (okoli abs,, 0,4) kot pa pri trahe-
jah (abs, . 0,29) ter vlaknih in parenhimskih celicah (abs,,
0,19) pri bukvi.

* Pri bukvi so imela vlakna neposredno ob kambiju nekoliko
vecje absorpcijske vrednosti kot preostala vlakna.

SUMMARY

Recent investigations as to wood formation by the authors
of this article and the present formation of last formed (termi-
nal) cells in the xylem growth rings of silver fir (4bies alba
Mill.) and common beech (Fagus sylvatica L.) investigated
with light microscopy and UV-microspectrophotometry were
overviewed.

Wood formation was investigated in silver fir (4bies
alba), Norway spruce (Picea abies), Aleppo pine (Pinus ha-
lepensis), common beech (Fagus sylvatica), Norway maple
(Acer platanoides) and pedunculate oak (Quercus robur). It
has been shown that the intact tissue sampling, micro coring,
and pinning are useful sampling procedures for the studies of
wood formation at the cellular level (e.g. GRICAR / OVEN
/ CUFAR 2006, GRICAR et al. 2007a, MARION / GRICAR
/ OVEN 2007). Light microscopy, UV-microspectrophoto-
metry and transmission electron microscopy were success-
fully used to follow the development of newly formed cells
(SCHMITT et al. 2003, GRICAR / CUFAR 2004, GRICAR
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et al. 2005a, PRISLAN et al. 2008 in print). The dynamics of
wood formation was different in trees (silver firs) of different
vitality (SCHMITT et al. 2003) and in different tree species
like silver fir, Norway spruce, and common beech (GRICAR
/ OVEN / CUFAR 2005, GRICAR 2007, PRISLAN 2007,
CUFAR et al. 2008, CUFAR / PRISLAN / GRICAR 2008).
The differentiation of the last formed (terminal) cells in the
xylem growth ring of silver fir continued for several weeks
after the cessation of cell divisions in the cambium (GRICAR
/ CUFAR / SCHMITT 2003, GRICAR / STRAZE / CUFAR
2003, GRICAR / CUFAR 2004). The dynamics and durati-
on of wood formation in our temperate climate differ from
those in trees (Aleppo pine) of semiarid Mediterranean sites
in southern Spain (DE LUIS et al. 2007). It is possible to in-
fluence wood formation and the quality of wood by heating
and cooling the cambium as shown in controlled experiments
on mature Norway spruce trees (GRICAR et al. 2004, 2005b,
2006, 2007b). The tissue samples collected to study wood
formation normally contain secondary phloem as well. The
structure of phloem and the dynamics of its formation pro-
vide useful information on factors affecting tree growth, too
(KRZE / GRICAR / CUFAR 2007, GRICAR / CUFAR 2008,
GRICAR et al. 2009 in print).

The presented studies are important for the understanding
of tree physiology and productivity and wood properties, but
the processes of wood formation are still not completely un-
derstood. It is necessary to continue long term experiments on
mature trees of different species and from different locations.

In this study, the formation of last formed (terminal) cells
in the xylem growth rings of silver fir and common beech was
presented in detail. The objective of the study was to define:
(1) the time of cessation of cambial activity, (2) the duration of
differentiation of last formed cells, and (3) the degree of ligni-
fication and composition of lignin in compound middle lamella
and secondary cell wall in mature cells of fir and beech wood.

To this purpose, intact tissue samples containing xylem,
cambium and phloem from mature silver firs during the 2003
and common beech trees during the 2006 vegetation periods
were collected. Approximately 150 years old silver firs grew
at Ravnik approximately 50 km SW from Ljubljana, Slovenia,
elevation 500-700 m, and over 100 years old common beech
at Panska reka 10 km east from Ljubljana, elevation 400 m.

Light microscopy (LM) and UV-microspectrophotometry
(UMSP) were used for analyses. Microscopic sections for LM
prepared with a sliding (silver fir) or rotary microtome (com-

mon beech) were 20 or 10 pm thick and stained with astra

blue and safranin. The sections for UMSP were 1 um thick,
not stained and were cut with ultratome from tissues embed-
ded in epoxy resin following the procedure after Spurr.

In silver fir, the cambial divisions stopped between 20 Au-
gust and 3 September 2003, which is later than in common be-
ech, where they stopped between 25 July and 8 August 2006.
At that time, the cambium of silver fir contained 7-10 layers
of cells and in common beech 5-6. The last formed xylem
growth rings in silver fir contained 15 layers of undifferenti-
ated tracheids and in common beech up to 30 layers of undif-
ferentiated fibres. The differentiation of terminal tracheids in
silver fir was completed after 5-7 weeks and in terminal fibres
of common beech after 4-5 weeks. The absorption maxima
in secondary cell wall of silver fir wood were detected at 280
nm and in common beech at 278 nm. The absorption values
in fir tracheids (approx. abs,,, 0.4) were higher than in bee-

ch vessels (abs,,, 0.29), fibres and parenchyma cells (abs,

278
0.19). The beech fibres near the cambium had slightly higher
absorption values than the rest of the fibres.
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