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LESA PRI BUKVI (Fagus sylvatica L.)
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Izviecek

Proutevan je bil neposreden odziv kambija na poskodovanje in anatomske
znaGilnosti lesa, nastalega po ranitvi pri bukvi (Fagus sylvatica L.). Poranitveni les
je v nekaterih znacilnostih podoben juvenilnemu. Razpravlja se o etiologiji "barierne
cone" v smislu modela CODIT.
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Abstract
The reaction of the cambium immediately after wounding and the anatomical
characteristics of wood formed after wounding in beech (Fagus sylvatica L.) were
investigated. Wound-associated wood was in some respects similar to the juvenile
wood. The etiology of the "barrier zone" in sense of the model CODIT is
discussed.
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1 UVOD

Veckrat je mogoce opazovati, da se diskoloracijski in razkrojni procesi, ki
jih ranitev sprozi v lesu, nastalem pred poSkodovanjem, ne S§irijo v les,
nastal po poSkodovanju. Les, ki nastaja po ranitvi, je ofitno zdrav, pri
demer pa je problematiéno, kaj ga lofuje od eksponiranega razpadajodega
lesa. Po modelnem konceptu CODIT (= Compartmentalization of Decay in
Living Trees) ameriSkih avtorjev SHIGO-a in MARX-a (1977) naj bi bila to
"barierna cona" ali "stena 4". "Barierna cona" je po definiciji specializirano
tkivo, ki ga tvori kambij kot odgovor na mehansko poskodbo ali infekcijo
in paj bi locilo nekrotsko beljavo od kambija oz. zdravega lesa, ki nastaja
po ranitvi (TIPPETT in SHIGO 1981). Obicajno jo sestavlja tkivo z mnogo
aksialnega parenhima, manj prevodnimi elementi in manj lignificiranimi
celicnimi stenami (npr. PHELPS s sod. 1975, BAUCH s sod. 1980,
TIPPETT in SHIGO 1981, RADEMACHER s sod. 1984, LOWERTS s sod.
1985). Pri nekaterih vrstah je ugotovljen v celicah tudi suberin (PEARCE in
RUTHERFORD 1981, PEARCE 1982, PEARCE in HOLLOWAY 1983).

Mnenja o tem, kako naj bi "barierna cona" omejevala Sirjenje infekcije in
razkroja v novonastali les, so razlicna. Po PEARCE-u in RUTHERFORD-u
(1981) naj bi "bariero" pred okuzbo predstavljale predvsem celice s
suberizirano celiCno steno in ne anatomsko spremenjene celice, kot menijo
nekateri (npr. PHELPS s sod. 1975). Alternativna funkcija suberina v
ksilemu naj bi bila namre¢ tvorba nepermeabilnih "barier", ki naj bi zaiGitile
integriteto prevodnega sistema pred zunanjimi vplivi in s tem izsuSevanje
tkiva zaradi poSkodbe (RAYNER 1986 cit. PEARCE 1990, TORELLI s
sod. 1992). SHIGO (1986) pa pripisuje za$Citno vlogo, razen suberinu, tudi
toksiCnim snovem, nastalim v parenhimskih celicah "barierne cone". Splosen
odgovor na poSkodovanje je, med drugim, spremenjen celicni metabolizem.
Preokret od oksidativnega metabolizma (sistem glikoliza - citratni cikel) k
aromatski biosintezi vodi v sintezo polifenolnih substanc. Le-te pa naj bi
imele antimikrobni uc¢inek (MULHERN s sod. 1979). Ideja o t.i. "barierni
coni" je sicer prepricljiva, vendar tezko sprejemljiva ob dejstvu, da se
"barierna cona" v vedini primerov tvori le v neposredni bliZini poSkodbe in
da je njena struktura zelo spremenljiva. Diskoloracijski in razkrojni- procesi
se ustavijo na meji s poranitvenim lesom okrog celega lesnega cilindra, ne
glede, ali je "barierna cona" sploh prisotna ali ne.
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Na pretnem prerezu debla se jasno vidi, da je tkivo, nastalo po- ranitvi,
dolgo casa intaktno in ne popusti razkrojnim procesom, medtem, ko
eksponiran les, nastal pred poSkodovanjem, diskolorira po shemi, kot jo
narekuje anizotropna struktura lesa. Zdi se, da obstaja dolodena avtonomija
poranitvenega lesa. Njegove specificne lastnosti pa naj bi delovale zaviralno
na Sirjenje razkrojnih procesov v deblu v centrifugalni smeri od mesta
poskodbe. V prispevku so podani rezultati raziskav nekaterih znaéilnosti
poranitvenega lesa, ki bi bile lahko pomembne z zaSCitnega vidika ter
dinamika tkivnih sprememb v petih letih po ranitvi.

2 MATERIAL IN METODE

V aprilu 1987 smo 12 testnih bukev (Fagus sylvatica L.) poskodovali

poviSinsko z odstranitvijo skorje in kambija (poskodba 10 x 10 cm?).

Poskodbe so bile v viS§ini 1.3 m. Posek in odvzem vzorcev. smo opravili

decembra 1991.

Vzorce za histometriéne meritve (dimenzij 1.0 cm rad. x 1.0 cm tang. x 1.5

cm aks.) smo odvzeli na viSini poSkodovanja debel (1.3 m) iz predhodno

izZaganega koluta, in sicer:

- dve leti star juvenilni les (J),

- les, nastal po poSkodbi v neposredni bliZini povrSinske poskodbe za
kalusno blazino (W),

- les, nastal pred poSkodbo tik pod vzorci poranitvenega lesa (A).

Vzoréni material smo fiksirali v raztopini EFA (90 ml 50 % etanola, 5 ml
35 % formalina in 5 ml koncentrirane ocetne kisline) 24 ur. Za histoloske
analize smo izdelali na' drsnem mikrotomu preéne, radialne in tangencialne
prereze vzorcev debeline 15 - 20 pum. Vzor¢ne rezine smo obarvali z barvili
safranin in fast-green ali astra modro (GERLACH 1969). Izolacijo celi¢nih
elementov. smo izvedli z metodo maceracije v Jeffrijevi raztopini
(JOHANSEN 1940).

. Izbrane histometricne parametre (dolZina vlaken in trahejnih elementov,
tangencialni premer in povrSina trahej, Stevilo in dolZina bocnih
medtrahejnih stikov) smo dolo€ali z mikroprojekcijsko tehniko z uporabo
graficne tablice in programom Males za morfometriéno analizo lesa
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(PERNUS 1988) ter z uporabo svetlobnega mikroskopa in okularnega
merilca. Prostorninski delez posameznih tipov celic v ksilemu smo dolodili z
metodo mreZnega testnega sistema (KALISNIK 1982). Analiza &rin branik
je bila opravijena z digitalnim poziciometrom po Johannu s to¢nostjo 0.01
mm.

~ Za vsako merjeno anatomsko lastnost smo dolocili srednjo vrednost,
standardno deviacijo, minimum in maksimum. Znadilnost razlik med
povprecnimi vrednostmi merjenih parametrov za posamezne tipe lesa smo
preverili po metodi najmanjSe znacilne razlike s predhodno analizo variance.
Meritve aksialne zrane permeabilnosti v lesu smo izvedli z napravo,
izdelano na Katedri za tehnologijo lesa (GORISEK s sod. 1988), na svezih
vzorckih (dimenzij 1.5 cm x 1.5 cm x L5 cm) poranitvenega in normalnega
adultnega lesa.

3 REZULTATI IN DISKUSIJA

Neposredno po poSkodovanju je obiCajno (vendar ne v vseh primerih)
nastalo tkivo, ki ustreza strukturi "barierne cone", kot jo definira SHIGO
(1986), vendar samo v neposredni blizini rane (v pazduhi rane), tj. na
lokaciji, kjer je bilo sproSCanje tkivnih tlakov zaradi mehanske poskodbe
najvecje in je bil kambij najmocCneje poSkodovan (slika 1) (prim. TORELLI
s sod. 1990). V primerih, kjer ni prif§lo do vedjega spros¢anja tkivnih tlakov,
pa se je neposreden odziv kambija na ranitev odrazal v nastanku
nenormalnega poranitvenega lesa brez vmesne parenhimatizirane cone. Vpliv
zmanjSanih tkivnih tlakov na celicno diferenciacijo in s tem v zvezi nastanek
"barierne cone" je bil dokazan s poskusi na skorjinih jezikih, oddvojenih od
debla (TORELLI s sod. 1990, 1992).

Neizrazito "barierno cono" ali njeno odsotnost tudi v neposredni bliZini rane
si je pri bukvi mogoce razloziti z anatomijo skorje. Zaradi sklerenhimskih
Cepkov, ki kot Zeblji segajo iz floemskega dela v ksilemski del ir§ih trakov,
je skorja mocneje pritrjena na les. Premiki skorje ob lesu so, po sprostitvi
rastnih napetosti v lesu in skorji zaradi poskodovanja, bistveno manjsi.
Bukev je tako lep primer, ki negira naravo in vlogo "barierne cone" kot
elementa obrambnega sistema drevesa po modelu CODIT. Struktura
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"barierne cone", ki jo kambij tvori neposredno po ranitvi, je pravzaprav
samo vmesni produkt v procesu obnovitve kambija v fizioloSkem in
mehanskem smislu. Lahko jo oznafimo tudi kot kratkotrajen odziv kambija.
Sledi dolgotrajen odziv kambija, ki se kaZe v nastanku nenormalnega
poranitvenega lesa.

Slika 1: Bukev (Fagus sylvatica
L.), precni prerez: neposeden

odziv kambija na poSkodovanje
v proksimalnem delu poSkodbe

("barierna cona").

Figure 1: Beech (Fagus sylvatica L.),
cross-section: immediate reaction of the
cambium to wounding in proximal part
of the wound ("barrier zone").

Poranitveni les se znalilno raziikuje od lesa, nastalega pred poSkodovanjem
(prim. KRIZAJ 1993). Znaéilnosti poranitvenega lesa pri bukvi so podobne,
kot je opisano za druge drevesne viste (SHARON 1973, MULHERN s sod.
1979, BAUCH s sod. 1980, SMITH 1980, RADEMACHER s sod. 1984,
LOWERTS s sod. 1985, LIESE s sod. 1988). Za poranitveni les so znacilne
manj§e dimenzije celic. Vlakna in trahejni cleni v poranitvenem lesu so
kraj§i kot v adultnem lesu, nastalem pred poSkodovanjem in primerljivi ali
celo kraj§i kot v dve leti starem juvenilnem lesu (slika 2). Postkambialna
intruzivna rast vlaken, kot je nanjo mogoce sklepati iz dolZzine trahejnih
¢lenov, ki so priblizno enako dolgi kot fuziformne kambijeve inicialke (FKI)
(S SS 1967), je v vseh treh tipih lesov primerljiva. Primerjava dolZin viaken
in FKI v poranitvenem in juvenilnem lesu daje misliti da predstavlja
poranitveni les obliko juvenilnega lesa, t.j. produkt mladega kambija s
kratkimi FKI.

Druga pomembna znaclilnost poranitvenega lesa je poviSana vsebnost
parenhima. Povecan deleZ parenhima gre sicer najveckrat predvsem na
radun pojavljanja novih trakov in Sirjenja Ze obstojecih, pogosto pa tudi
povedanja deleZa aksialnega parenhima (slika 3 in slika 10).
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128.52% Slika 2: Bukev (Fagus sylvatica

L.): dolzina vlaken in trahejnih
Clenov v dve leti starem
juvenilnem lesu, adultnem lesu
pred poskodbo in v eno leto
starem poranitvenem lesu z
delezem (%)  postkambialne

rasti.

Figure 2: Beech (Fagus sylvatica L.):
length of fibres and vessel elements in
2-year old juvenile wood, adult wood,
formed before wounding and wound-
associated wood and portion (%) of
postcambial growth of fibres.

dolZina (um)

3 ; B g B

(a) (b)

Slika 3: Bukev (Fagus sylvatica L.), tangencialni prerez: les, nastal pred (a)
in po poskodovanju (b).

Figure 3: Beech (Fagus sylvatica L.), tangential section: normal adult (a) and wound-associated
wood (b).

Vzroke za povefan deleZ parenhima je verjetno iskati v spremenjeni oz.
nepopolni diferenciaciji celic,c ki bi se v normalnih razmerah razvile v
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vlakna. Eden od vzrokov za diferenciacijske spremembe je med drugim
hormonalno neravnovesje, ki ga sprozi poSkodovanje. SAVIDGE (1983) je
ugotovil, da je avksin nepogresljiv za vzdrZevanje aksialno podaljSane oblike
FKI. V primeru prekinitve bazipetalnega dotoka avksina so se FKI preéno
predelile in transformirale v aksialni parenhim. Tudi diferenciacija trahejnih
¢lenov in traheid je bila nepopolna. Enako sliko sem opazovala na lokacijah
pod poskodbami, kjer naj bi bil domnevno oteZen ali popolnoma prekinjen
bazipetalni tok avksina (slika 4). Tudi pogost pojav tenzijskih vlaken v
poranitvenem lesu je obifajno povezan z nizkimi koncentracijami avksina
(ZIMMERMANN in BROWN 1971).

Slika 4: Bukev (Fagus sylvatica
L.), preéni prerez: neposreden
odziv kambija na poskodovanje
na lokaciji pod poSkodbo, ki se
kaZe v izraziti parenhimatizaciji.
Figure 4: Beech -(Fagus sylvatica L.),
cross-section: immediate reaction of the
cambium to wounding on the location

below the wound. Note intensive
508 SR & 5" 2y 2 4 parenchymatization.

Vzporedno s povecano vsebnostjo parenhima je nastopala v poranitvenem
lesu redukcija trahejnega omreZja, zlasti v prvem letu po ranitvi. Traheje so
bile manj Stevilne in oZje (slika 5, 9 in 10). Mocno je bila reducirana tudi
intenzivnost bolnega povezovnja trahej (slika 6). Oblike trahejnih elementov
so bile spremenljive, pogosto abnormalne. Prevladovale so IlestviCaste
perforacije, ki so v normalnem adultnem lesu sicer redke in znadilne
preteZzno za kasni les.
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Slika 5: Bukev (Fagus sylvatica L.), 12 testnih dreves: povprecno Stevilo (a)
in povr$ina (b) trahej na mm? pre¢ne povrSine vzorca v ranem adultnem

lesu tik pred poskodbo (1986) in v eno leto starem poranitvenem lesu.

Figure 5: Beech (Fagus sylvatica L.): mean number (a) and area (b) of vessels per mm? of
cross-section in early wood formed before wounding (1986) and in one year old wound-
associated wood. )
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Slika 6: Bukev (Fagus sylvatica L.), 12 testnih dreves: povprecno Stevilo (a)
in dolZina bo¢nih medtrahejnih stikov (b) na mm? preéne povriine vzorca v
ranem adultnem lesu tik pred poskodbo (1986) in v eno leto starem
poranitvenem lesu.

Figure 6: Beech (Fagus sylvatica L.): number (a) and length (b) of vessel to vessel contacts per
mn? of cross-section in early wood formed before wounding (1986) and in one year old
wound-associated wood.
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Lokalno je bila v lesu, nastalem po ranitvi, opazna deorientacija tkiva. Le-
ta je verjetno posledica spremenjene organizacije kambija oz. spro$canja
tkivnih tlakov v lesu po ranitvi (slika 7).

Omenjene anatomske spremembe trahejnega omreZja v jmranitvenem lesu
pomenijo zmanjSanje njegove sposobnosti prevajanja vode. Hidravliéna
prevodnost kapilar je namre¢ sorazmerna Cetrtemu kvadratu polmera kapilar
(ZIMMERMANN 1983), kar pomeni, da se Ze ob majhni redukciji premera
trahej, pretok vode znatno zmanj$a. Preliminarne meritve aksialne zracne
permeabilnosti v lesu so pokazale, da je permeabilnost v poranitvenem lesu
manj§a za pribljizno 50 % v primerjavi s permeabilnostjo normalnega
adultnega lesa, nastalega pred poSkodovanjem. Poleg zmanjSane prevodnosti
je za poranitveni les znacilna visoka vlaZnost, pribliZzno enaka kot v
prevodni beljavi na periferiji debla (80-95 %).

deorientacija

Slika 7: Bukev (Fagus sylvatica
L.), precni prerez: deorientacija
aksialnih elementov v

poranitvenem lesu.

Figure 7: Beech (Fagus sylvatica L.), cross-
section: deorientation of axial elements in
wound-associated wood.

Odziv kambija na poSkodovanje je buren, vendar kratkotrajen in omejen le
na neposredno blizino rane. Spremembe so bile najvedje prvo leto po
poskodovanju. Po petih letih pa se struktura poranitvenega lesa ni vec
bistveno razlikovala od strukture zrelega lesa, nastalega pred poSkodovanjem.
Cas normalizacije je bil za posamezne anatomske znalilnosti razlicen.
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Dolzina vlaken se po petih letih v vecini primerov $e ni normalizirala (slika

8).

Velikost trahej na prefnem preseku se
letih (slika 9). Prvotna celi¢na sestava

Stirih letih po ranitvi. Najkasneje

trakovnega parenhima (slika 10).
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Slika 8: Bukev (Fagus sylvatica L.):
spremembe dolZine vlaken v
poranitvenem lesu v obdobju 5 let
po poskodovanju. Za primerjevo je
podana tudi dolZina vlaken v
juvenilnem (2 leto) in adultnem
lesu, nastalem tik pred
poSkodovanjem. Rezultati so
povpre€ja meritev na 12 testnih

drevesih.

Figure 8: Beech (Fagus sylvatica L.):
changes in fibre length in wound-associated
wood for 5 years in comparison with
juavenile wood (2nd. year) and adult wood,
formed  immediately  before  wounding.
Averages base on data from 12 test trees.

je normalizirala v povpreéno treh
pa se je vzpostavila v povpreéno
je normaliziral deleZ trahej in
Slika 9: Bukev (Fagus sylvatica
L.): spremembe povprecne
povriine . trahej v poranitvenem
lesu v obdobju 5 let po ranitvi.
Za primerjevo so podane povrSine
trahej v juvenilnem (2. leto) in
adultnem lesu, nastalem tik pred
poSkodovanjem. Rezultati so
povprecja meritev na 12 testnih

drevesih.

Figure 9: Beech (Fagus sylvatica L.):
changes in mean vessel area in wound-
associated wood for 5 years in comparison
with juvenile wood (2nd. year) and adult
wood, formed immediately before wounding.
Averages base on data from 12 test trees.
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— Slika 10: Bukev (Fagus sylvatica

L.): delez posameznih tipov celic v

v ranem lesu adultnega lesa (A),

‘ nastalega tik pred poSkodbo (1986)
/ in poranitvenega lesa (1 - 5).

‘ Rezultati so povprefja meritev na

) AR " 12 testnih drevesih.

Figure 10: Beech (Fagus sylvatica L.): cell

type portions in early wood formed before

wounding (A) (1986) and in wood

formedafter wounding (1 - 5). Averages base
on data from 12 test trees.
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Po poskodovanju je bilo redno zaslediti povedan radialni prirastek,
maksimalno v 2. ali 3. letu po ranitvi (slika 11). Povedan prirastek v
poranitvenem lesu bi bil lahko, med drugim, tudi posledica odmiranja Zivih
tkiv, nastalih pred ranitvijo. Zaradi odmiranja tkiv so zmanjSane potrebe po

eneregiji za respiracijo. ViSek energije bi se tako lahko porabil za
ksilogenezo.
Slika 11: Bukev (Fagus sylvatica
“ = L.): povpretne Sirine branik v lesu,
g nastalem pred in po poskodovanju.
o pobkodovanie - Rezultati so povpredja meritev na
25 . .
i 2 S - 12 testnih drevesih.
Ei 1.5 = . (7 . 5 v Figure 11: Beech (Fagus sylvatica L.): mean
1 n n a n nn nm annual growth ring width in normal adult
051 1T // : / . wood, formed before wounding and in
0T o6 1064 1065 1966 1967 1088 1080 1960 1001 wound-associated wood. Averages base on
feto

data from 12 test trees.

Verjetno obstaja dolocena avtonomija poranitvenega lesa, ki se kaZe morda
v njegovi juvenilnosti oz. strukturnih posebnostih. ZmanjSana prevodnost ter
hkrati visoka vlaZnost poranitvenega lesa bi lahko igrali glavno za¥itno
vlogo pred okuzbo in razkrojem in ne fizikalno kemiéna obramba Zivih tkiv,
ki sestavljajo barierno cono kot to predvideva model CODIT (prim.
TORELLI s sod. 1992). Barierna cona bi v tem primeru pomenila le
diferenciacijsko motnjo in celo Sibko tocko z vidika nastanka kroZnih razpok
v lesu (PHELPS s sod. 1975).
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Osnovna preZivetvena strategija drevesa temelji na ¢&im hitrej§i obnovi
kambija. V tem kontekstu je smiseln tudi propad starejSih tkiv, nastalih
pred poSkodovanjem, saj to omogoCi hitrejSo rast novih tkiv in s tem
intenzivnej$o kalusno prekrivanje rane, obnovo kambija in “normalizacijo
rasti.

4 POVZETEK

Namen proucevanj je bil raziskati odziv kambija na ranitev, ki se kaZe pri
bukvi (Fagus sylvatica L.) v strukturnih spremembah lesa v &asu in prostoru
po ranitvi.

Reakcija kambija na ranitev se je, kot posledica zmanjSanja tkivnih tlakov
in verjetno tudi motene oskrbe s fitohormoni, v proksimalnem delu rane (v
pazduhi) pogosto izrazila v nastanku parenhimatizirane cone ("barierna
cona"), ki jé distalno prehajala v tipicni poranitveni les. Za poranitveni les
so bile znalilne abnormalne dimenzije celic, kakor tudi drugacna zastopanost
posameznih tipov celic v primerjevi z lesom, nastalim pred poSkodovanjem.
Bistveno je bil poviSan delez trakovnega in aksialnega parenhima, predvsem
na racun zmanjSanja deleZa trahej. ZmanjSala se je intenzivnost bocne
povezave trahej. Lokalno je bila prisotna deorientacija aksialnih elementov.
Strukturne spremembe v poranitvenem lesu naj bi pomenile predvsem
zmanj§ano prevodnost lesa, nastalega po poSkodbi. Nekatere tkivne
spremembe poranitvenega lesa je mogofe oznaciti kot pomladitev ali
juvenilizacijo tkiva. Odziv kambija na poSkodovanje se je distalno hitro
zmanjSeval. Po petih letih po ranitvi je bila tkivna struktura enaka kot v
prvotnem stanju pred poSkodovanjem.

SUMMARY

Reaction of the cambium to wounding, reflected in structural changes of
wood formed after wounding in beech (Fagus sylvatica L.) was investigated.
As the consequence of the tissue pressure release and probably interrupted
supply with phytohormones in the proximal part of the wound (on wound
margins) a parenchymatization zone ("barrier zone") was formed by
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cambium. Distally the formation of tipical wound-associated wood took
place. In comparison with- normal adult wood wound-associated wood was
characterized with abnormal cell dimensions and proportions of different
cell typs. Portion of ray and axial parenchyma was significantly greater,
while vessel percentage and the intensity of lateral vessel to vessel contact
were significantly lower. Locally axial elements were deoriented. Such
anatomical changes resulted in decrease in conductivity of wound-associated
wood. In some respects wood formed after wounding was similar to the
juvenile wood. With increased radial and tangential distance from the
wound, the anatomical features of wound-associated wood gradually
approached those of normal wood.
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