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Zeitliche Einordnung der G-Schicht-Auflagerung
in den Prozess der Zellwandbildung bei Zugholzfasern

in Zitterpappeln

DANIEL KEUNECKE und SEBASTIAN BAuM

Keywords: Tension wood; gelatinous layer; pinning method; poplar.

Abstract: The tension wood of some deciduous trees is
characterised by fibres that form an additional cell wall
layer, the so-called «gelatinous layer» (g-layer). The
chronology of g-layer formation in the process of cell wall
differentiation and lignification was investigated using
two-year old poplars (Populus tremula L.). For this pur-
pose the pinning-method was applied. The results show
that the g-layer formation probably takes place at an
early stage of secondary wall formation.

Einleitung

Aussere Einflisse kénnen bei Baumen mechanische Belastun-
gen hervorrufen, die pl6tzlich entstehen (z.B. durch Windex-
position oder Schneelast) oder permanent wirken (z.B. durch
das Eigengewicht der Aste oder Hanglage). Das hat zur Folge,
dass Stamm und Aste aus ihrer Gleichgewichtslage gebracht
werden. Baume mit Fasergrundgewebe (vor allem Laubbé&u-
me) reagieren auf derartige Belastungen, indem sie ein modi-
fiziertes Gewebe bilden, das so genannte Zugholz. Zugholz ist
aber auch regularer Bestandteil des Holzkorpers, z.B. bei ho-
rizontal wachsenden Asten.

Die Kenntnisse bezlglich anatomischer, chemischer und phy-
sikalischer Eigenschaften von Zugholz sind sehr umfangreich.
So weiss man, dass es Ublicherweise auf der zugbelasteten Seite
gebildet wird, also auf der windzugewandten Stammseite, der
Oberseite eines schief stehenden Stammes oder der Oberseite
von Asten (KNnIGGE 1958). Die Kambiumaktivitat ist auf dieser
Seite deutlich intensiver als auf der gegeniberliegenden Seite,
wodurch das Dickenwachstum exzentrisch ausfallt (WARDRoOP
1961). Durch kleinere und weniger zahlreiche Gefasse ist die Po-
rositat des Gewebes stark herabgesetzt (DADSWELL & WARDROP
1955); der dominierende Zelltyp ist die Faser. Im Zugholz finden
sich stets Fasern, die eine so genannte «gelatindse Schicht» (G-
Schicht) ausgebildet haben (SAcHssE 1965). Im Gegensatz zu
den anderen Zellwandschichten ist diese vollig ligninfrei. Ihre
biomechanische Funktion (héhere Zugfestigkeit) wird mit dem
kleinen Winkel ihrer Cellulosemikrofibrillen zur Zell-Léngsach-
se in Zusammenhang gebracht.

Trotz genauer Kenntnis von Zugholzeigenschaften sowie
Mikrostruktur der Zellwand gibt der zeitliche Verlauf der Zug-
holzbildung weiterhin Ratsel auf. Ziel der hier beschriebenen
Untersuchungen war es daher, zur Klarung der Frage beizu-
tragen, wie die Entstehung der G-Schicht zeitlich in den Pro-
zess der Zellwandbildung einzuordnen ist. In diesem Zu-
sammenhang wurde Uberprift, ob die Pinning-Methode, so
wie sie KURODA & SHIMAJI (1984) bei Pappeln zum Anbringen
einer Zeitmarkierung im Holzgewebe angewendet hatten, fir
die eigenen Untersuchungen geeignet ist.

Material und Methodik

Die Untersuchungen wurden an zweijahrigen Zitterpappeln
(Populus tremula L.) durchgefthrt. Um die Bildung von Zug-
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Abstract: Fur das Zugholz bei Laubb&umen ist in der Regel
charakteristisch, dass die Fasern eine zusatzliche Zellwand-
schicht, die so genannte «gelatindse Schicht» (G-Schicht),
ausbilden. An zweijahrigen Zitterpappeln (Populus tre-
mula L.) wurde mit Hilfe der Pinning-Methode untersucht,
wie die Bildung der G-Schichten in den Prozess der Zell-
wanddifferenzierung und -lignifizierung zeitlich einzu-
ordnen ist. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass die
G-Schicht-Bildung nur in einer frihen Phase der Sekundar-
wandbildung erfolgen kann.

holzgewebe anzuregen, wurden die Pappeln im Gewéachshaus
kinstlich geneigt. Dieses bewdhrte Verfahren (z.B. SACHsSE
1965, PRODHAN et al. 1995, YosHIDA et al. 2000) 16st bei Pap-
pelsprossen bereits nach einer Reizeinwirkung von 24 bis 48
Stunden Zugholzbildung aus (JourRez & AVELLA-SHAW 2003).
An den Stammchen wurde mit Hilfe gespannter Schniire ein
Neigungswinkel von 25° eingestellt (Abbildung 1). Dieser Win-
kel liegt im optimalen Bereich zur kinstlichen Induzierung von
Zugholzgewebe (YosHIDA et al. 2000). Der Versuch umfasste
zwei Varianten (Variante 1: 12-wéchige Neigung; Variante 2:
die ersten sechs Wochen ohne Beeinflussung, anschliessend
sechswochige Neigung) sowie eine Kontrollgruppe.

Um den zeitlichen Verlauf der Gewebebildung méglichst
exakt verfolgen zu kénnen, wurde die Pinning-Methode an-
gewendet. Darunter wird die gezielte Verletzung des Kam-
biums mit einer Nadel verstanden (WoLTER 1968). Als Reaktion
auf die Verwundung wird das Gewebe im Bereich des Ein-
stichkanals modifiziert. Die Modifikationen, die in der retro-
spektiven Betrachtung im Holzgewebe erkennbar sind, variie-
ren in Abhangigkeit von der Baumart, der Form und Grosse
der Wunde, der Jahreszeit, der Wachstumsrate und der Na-
delgrosse (LARSON 1994).

Die methodische Vorgehensweise wurde von KurobA &
SHIMAJI (1984) Ubernommen. Hiernach ist die Pappel gut fur
ein Pinning geeignet, da aufgrund der gezielt ausgel6sten Ge-
webeverdnderungen mikroskopisch sehr genau zurlckver-
folgt werden kann, wel-
che Zellen zum Zeitpunkt
der Verwundung bereits
gebildet waren. Nach
dem Nadeleinstich wird
die Wunde durch erhéh-
te Zellteilungsaktivitat im
Wundbereich verschlos-
sen. Im Querschnitt ist in
dieser aus modifiziertem
Gewebe bestehenden Zo-
ne ein radial orientierter
Streifen sichtbar, der aus
dicht gepackten Resten
der beim Pinning zerris-

Obere Fixierung

Untere Fixierung

Abbildung 1: Kiinstliche Neigung der

senen Zellwdnde gebil- Ppappeln.
det wird. Aufgrund kam- Figure 1: Artificial inclination of
bialer Zellteilungen wird poplars.
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dieser Streifen in der Kambialzone unterbrochen, so dass ein
Ende des Streifens im Phloem, das andere im Xylem zu finden
ist. Das im Xylem liegende Ende des Streifens kennzeichnet
die Lage der Kambiuminitialen zum Zeitpunkt der Verwun-
dung.

Fur die eigenen Untersuchungen wurde eine Nadel mit
einem Durchmesser von 0,5 mm benutzt. Die Nadel wurde
stets 2 mm tief in das Holzgewebe gestochen und nach dem
Einstich sofort wieder entfernt. Alle Versuchsbaume sind im
Abstand von jeweils drei Wochen gepinnt worden.

An einem Schlittenmikrotom wurden Schnittpraparate fur
licht- und rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen
hergestellt. Aufgrund der Fragestellung wurden ausschliess-
lich Querschnittsflachen untersucht.

Ergebnisse und Diskussion

Das Wundgewebe lasst sich hinsichtlich seiner anatomischen
Auspréagung in drei Kategorien einteilen, die nachfolgend dis-
kutiert werden.

Kategorie 1: Kennzeichnend hierfir ist Parenchymgewebe
aus weitlumigen, dinnwandigen Zellen, das nach der Ver-
wundung durch kambiale Zellteilungen entstanden ist (Abbil-
dung 2). Auch der Einstichkanal wurde innerhalb von finf
Wochen bereits vollstandig durch Parenchymzellen geschlos-
sen. Bei den meisten gepinnten Préparaten war ein Wundge-
webe dieser Kategorie ausgebildet.

Kategorie 2: Zusatzlich ist im Xylem ein dunkler, radial aus-
gerichteter Streifen zu erkennen, der durch dicht gepackte
Reste zerrissener Zellwande gebildet wird. Dieses fur die ge-
naue Datierung des Pinnings wichtige anatomische Merkmal
wurde bereits von KurobA & SHIMAJI (1984) beschrieben. In
Abbildung 3 beginnt der Streifen an der Jahrringgrenze und
endet etwa in der Mitte des Wundgewebes (weisser Pfeil). Er
zeigt an, dass der Zellverband in diesem Bereich von der Na-
delspitze durchtrennt worden ist und markiert daher die Posi-
tion der Nadel beim Pinning. Der schwarze Pfeil zeigt die Ein-
stichstelle der Nadel an.

Kategorie 3: Nicht nur im Xylem, sondern auch im Phloem
ist ein Streifen aus Zellwandresten sichtbar. Anhand dieser
Préaparate lasst sich am besten rekonstruieren, an welcher Stel-
le das Gewebe verletzt wurde. So kennzeichnet der schwarze
Pfeil in Abbildung 4 die Einstichstelle der Nadel. Das Rinden-
gewebe weist in diesem Bereich eine deutliche Kerbe auf. Von
hier ausgehend verlauft der Streifen in radialer Richtung
durch das Phloem. In Hohe des oberen weissen Pfeils wird er
unterbrochen, der untere weisse Pfeil deutet auf seine Fort-
setzung im Xylem. Im Bereich der Pfeilspitzen ist die Wundre-
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Abbildung 2: Wundgewebe Kategorie 1. Massstab = 100 pm.
Figure 2: Wound tissue type 1. Bar = 100 um.
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Abbildung 4: Wundgewebe
Kategorie 3. Massstab = 200 ym.

Figure 4: Wound tissue type 3.
Bar =200 um.

Kategorie 2. Massstab = 200 pym.

Figure 3: Wound tissue type 2.
Bar =200 pym.
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Abbildung 5: Tangentialer Verlauf der «Abschottungslinie»
ausserhalb des Wundbereiches. Massstab = 200 pm.

Figure 5: Tangential course of the «compartmentalisation line»
outside of the wound tissue. Bar = 200 ym.

aktion am starksten ausgepragt. Infolgedessen ist das Kam-
bium bogenférmig um das phloemseitige Ende des Streifens
angeordnet, wahrend es im normal gebildeten Gewebe (am
linken und rechten Bildrand) nahezu auf Héhe des Streifen-
endes liegt.

Da das xylemseitige Streifenende die Lage des Kambiums
zum Zeitpunkt der Verwundung kennzeichnet, lasst sich diese
exakter anhand der Wundgewebe-Kategorien 2 und 3 be-
stimmen. Ein streifenloses Wundgewebe (Kategorie 1) war je-
doch weitaus haufiger zu beobachten. In diesen Féllen erwies
sich die von KurRobA & SHIMAJI (1984) vorgestellte Datie-
rungsmethode als wenig hilfreich.

Bei allen drei Wundkategorien fallt jedoch auf, dass das
weiter innen liegende und bereits ausdifferenzierte Xylem
vom Wundgewebe durch eine parallel zur Jahrringgrenze ver-
laufende dunkle Linie abgeschottet wird (Abbildung 5). Die
Zellwénde im Bereich dieser Linie sind deutlich verdickt. Es
stellte sich heraus, dass diese Linie, die fortan als «Abschot-
tungslinie» bezeichnet wird, eine weitere Moglichkeit zur
Markierung eines Zeitpunktes im Holzgewebe darstellt. Denn
sie bildet (bis auf wenige Zellreihen genau) die Grenze zwi-
schen dem inneren vor der Verletzung vorhandenen und aus-
differenzierten Gewebe und dem neu gebildeten Gewebe.

Auf den ersten Blick dhnelt die «Abschottungslinie» der
Wand 4 (Barrier Zone) des CODIT-Modells (SHIGo 1984), die die
Wunde nach aussen gegen das nach der Verwundung gebil-

Schweiz. Z. Forstwes. 155 (2004) 12: 523-527
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Abbildung 6: G-Schichten sind etwa ab der fiinften Zellreihe unter-
halb der «Abschottungslinie» zu erkennen. Massstab = 100 pm.

Figure 6: G-layers, formed at a distance of about five cell lines below
the «compartmentalisation line». Bar = 100 um.

dete Gewebe abgrenzt. Allerdings konnten die typischen
Merkmale einer Barrier Zone (weniger und kleinere Gefasse,
mehr Axial- und Holzstrahlparenchym, kleinere und dinn-
wandigere Fasern) bis auf vereinzelte Holzstrahldilatation im
Randbereich der Wunde nicht beobachtet werden. Daher
wurde auch ein eigener Begriff fur diese Linie gewahlt, um
Verwechslungen zu vermeiden. Die Auswertung der Prépara-
te zeigte also, dass die «Abschottungslinie» wesentlich regel-
maéssiger und zuverlassiger ausgepragt war als die von Kuro-
DA & SHIMAJI (1984) beschriebene Streifenbildung und daher
ein wertvolles Datierungs-Hilfsmittel sein kann.

In den mikroskopischen Praparaten konnte direkt unter-
halb der «Abschottungslinie» ein weiteres Phdnomen be-
obachtet werden: Die Verwundung durch die Pinning-Nadel
scheint die Bildung von G-Schichten zu unterbrechen. Das
Praparat in Abbildung 6 stammt von einer Pappel, die schon
vor dem Pinning durch kinstliche Neigung zur Zugholzanlage
angeregt worden war und zeigt den rechten Randbereich der
Pinning-Wunde. Der tangentiale Riss markiert die Position der
«Abschottungslinie». In den ersten drei bis vier Faserzellrei-
hen, die in der linken Bildhalfte unterhalb der «Abschot-
tungslinie» verlaufen, ist keine G-Schicht ausgebildet. Erst un-
gefahr ab der finften Zellreihe unterhalb der Linie sind diinne
G-Schichten zu erkennen. Mit zunehmender Entfernung von
der Linie werden die G-Schichten dicker. Am rechten Bildrand
(also in grosserer Distanz zur Wunde) ist der Riss nur noch
schwach erkennbar; nahezu unvermindert wurden bis zum
Riss G-Schichten gebildet. Hier wurde also in unmittelbarer
Wundnahe die Bildung von G-Schichten unterbrochen und
auch nicht mehr fortgesetzt. Etwa sechs Zellreihen oberhalb
des Risses beginnt die Auflagerung von G-Schichten erneut.
Den gleichen Zusammenhang zeigt eine rasterelektronenmik-
roskopische Aufnahme (Abbildung 7). Der Beginn des modifi-
zierten Gewebes wird durch die weisse Linie (entspricht der
«Abschottungslinie») markiert, die Dicke der G-Schichten in
den Fasern unterhalb dieser Linie steigt mit zunehmender Ent-
fernung von der Linie an (siehe Pfeile).

Fur die Unterbrechung der G-Schicht-Bildung kommen im
Wesentlichen zwei Ursachen in Frage. Sowohl die Hypothese
der Starke-Konkurrenz zwischen Wundreaktion und Zugholz-
bildung als auch der in jingerer Vergangenheit zunehmend
diskutierte Einfluss der Auxin-Konzentration auf diese beiden
Prozesse kénnen das Phanomen schlissig erklaren: Die altere
Hypothese geht davon aus, dass Starkereserven herange-
zogen werden, um die G-Schichten in Zugholzfasern aufzu-
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bauen. Diese Annahme basiert vor allem auf Untersuchungen
von JAccARD (1938) und Jaccarp & FREY-WYSSLING (1934;
1935). Da also sowohl die Bildung von Wundgewebe als auch
die Bildung gelatinéser Schichten Prozesse sind, die Starkere-
serven in Anspruch nehmen, kann man die Unterbrechung der
G-Schicht-Auflagerungen (Abbildung 6) so deuten, dass die
Wundreaktion fur den Baum eine hohere Prioritat hat als die
Zugholzbildung. Da die Menge der Reservestoffe in diesem
Gewebebereich limitiert zu sein scheint, wird die Zugholzbil-
dung voribergehend unterbrochen. Der Mangel an Reserve-
stoffen konnte jedoch unter Umstanden eine Folge der Ver-
suchsbedingungen (Pflanzschock, hohe Temperaturen, subop-
timale Wachstumsbedingungen) sein, weshalb die Beobach-
tungen nicht ohne weiteres auf adulte, vitale Pappeln tber-
tragbar sind.

In den vergangenen beiden Jahrzehnten wurde aber auch
die Rolle von Phytohormonen, insbesondere von Auxin, bei
der Induktion von Zugholz diskutiert (z.B. LITTLE & SAVIDGE
1987). Parallel dazu ist die traumatische Synthese von Phyto-
hormonen nach Verletzungen bekannt. Geht man davon aus,
dass die Auxinkonzentration die Zugholzbildung als wesent-
licher Faktor beeinflusst, muss man sich die Unterbrechung
der G-Schicht-Auflagerung durch die verletzungsbedingt ver-
anderte Auxinproduktion erklaren. Gegen letztere These
spricht allerdings eine neue Arbeit an Pappeln (HELLGREN
2003), die eine bedeutende Rolle von Auxin bei der Zugholz-
bildung anzweifelt. Selbstverstandlich ist auch eine kombi-
nierte Wirkungsweise beider Phdnomene (Starkekonkurrenz
und Auxinproduktion) moglich.

Anders als im oben beschriebenen Phdnomen sind in Ab-
bildung 7 diinne G-Schichten direkt unterhalb der «Abschot-
tungslinie» zu erkennen. Das durfte bedeuten, dass die G-
Schicht-Auflagerung in diesem Fall nur kurzfristig unterbro-
chen wurde und fortgesetzt werden konnte, bevor ein fort-
geschrittenes Entwicklungsstadium der Fasern dies verhindert
hatte. Abweichend von der regelhaften Unterbrechung der G-
Schicht-Bildung konnten in Einzelféllen auch direkt unterhalb
der «Abschottungslinie» einige Faserzellreihen mit vollstan-
dig ausgebildeten G-Schichten beobachtet werden (Abbil-
dung 8). Dies konnte entsprechend der vorgestellten Hypo-
thesen so interpretiert werden, dass das friihe Entwicklungs-
stadium dieser Fasern die Ausbildung von G-Schichten noch
zuliess, als die Starkereserven wieder daftr verfigbar bzw. die
notwendigen Auxin-Konzentrationen erreicht waren. Denn
nur so ist zu erklaren, dass die weiter von der «Abschottungs-

(2D TAGBOL il
Abbildung 7: Dickere G-Schichten in grosserer Entfernung von der
«Abschottungslinie». Massstab = 20 um.

Figure 7: Thicker g-layers at a greater distance from the «compart-
mentalisation line». Bar = 20 um.
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Abbildung 10: Dickere G-Schich-
ten mit zunehmender Entfer-
nung von der Jahrringgrenze.
Massstab = 20 ym.

Figure 10: Thicker g-layers at
an increasing distance from the
annual-ring boundary. Bar =

20 um.

Abbildung 8: Vollstandig entwi-
ckelte G-Schichten direkt unter-
halb der «Abschottungslinie».
Massstab = 25 pm.

Figure 8: Completely developed
g-layers, directly below the
«compartmentalisation line».
Bar =25 um.

linie» entfernten Fasern vermutlich nach dem Pinning nicht
weiter gewachsen sind. Auch aus biomechanischer Sicht ware
es nicht sinnvoll, dass zwischen einem Gewebebereich mit
dinnen und einem angrenzenden Bereich mit komplett ent-
wickelten G-Schichten ein derart schroffer Ubergang ausge-
bildet wird.

Da also vieles dafur spricht, dass die G-Schicht-Auflagerung
durch das Pinning unterbrochen werden kann, kénnen die
mikroskopischen Praparate, in denen eine «Abschottungs-
linie» deutlich ausgepragt ist, als Momentaufnahme dienen,
um das Entwicklungsstadium der G-Schichten im Rahmen der
Zellwandbildung zum Zeitpunkt des Pinnings festzustellen.
Dazu muss jedoch zunéchst geklart werden, wie weit die Ent-
wicklung der Zellen auf beiden Seiten der «Abschottungs-
linie» zum Zeitpunkt der Verwundung fortgeschritten war. In
der Differenzierungszone gehen Zellen verschiedener Struk-
tur und Funktion aus urspriinglich gleichartigen meristemati-
schen Zellen hervor. Dass die «Abschottungslinie» in den Pra-
paraten zwischen Wundgewebe und ausdifferenziertem
Xylem verlauft, kann nur so gedeutet werden, dass sie zum
Zeitpunkt des Pinnings Zellen im Primarwandstadium von Zel-
len mit bereits einsetzender Sekundarwandbildung getrennt
hat. Zellen sind namlich nur dann noch zur Teilung befahigt,

Kambium Parenchymatisches

Wundgewebe
Position des Kambiums
zum Zeitpunkt des Pinnings

Nach dem Pinning
gebildetes Gewebe

~—

Primarwandstadium zum

Zeitpunkt des Pinnings
Abschottungslinie i 4

Vor dem Pinning
gebildetes Gewebe

Sekundarwandstadium zum
Zeitpunkt des Pinnings

Durch den Einstich
entstandene Lucke
(gefillt mit Paren-
chymzellen)

Abbildung 9: Schematische und stark vereinfachte Darstellung der
Wundreaktion nach dem Pinning gemass den Beobachtungen auf
der Querschnittsflache der Pappeln.

Figure 9: Simplified wound reaction diagram, as observed in trans-
verse sections of poplars after pinning.
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wenn ihre Sekundarwandbildung und die damit verbundene
Lignifizierung noch nicht begonnen hat. Diese Schlussfolge-
rung stimmt auch gut mit der Interpretation des Streifens
Uberein, der aus den Resten zerrissener Zellwénde gebildet
wird. Denn laut Kuropa & SHimAJI (1984) markiert das Ende
des Streifens die Position des Kambiums zum Zeitpunkt des
Pinnings. Der xylemseitig ausgebildete radiale Streifen, der an
der «Abschottungslinie» endet, erreichtin den eigenen Unter-
suchungen nur eine Lange von wenigen Zellreihen. Hierbei
kénnte es sich um jene Zellreihen handeln, die sich wéahrend
des Pinnings im Primarwandstadium befanden. GRUNwALD et
al. (2002) haben in Untersuchungen Uber die Entwicklungs-
phasen nach der kambialen Zellteilung beobachtet, dass sich
die Zellen xylemseitig bis zu einer Entfernung von funf bis sie-
ben Zellreihen vom Kambium im Primdrwandstadium befan-
den. Zudem beobachteten KurobA & SHIMAJI (1984), dass in
dem Gewebebereich, in dem bereits die Sekundarwand auf-
gelagert wurde, die Zellen nicht komplett zerrissen, sondern
durch die Nadel lediglich voneinander getrennt waren. Folg-
lich konnte die Position der Zellen, die zum Zeitpunkt des Pin-
nings im Primarwandstadium waren, sehr exakt in denjenigen
Praparaten bestimmt werden, bei denen sowohl die «Ab-
schottungslinie» als auch der Streifen gut sichtbar ausgebildet
ist. In Abbildung 9 wird die Interpretation der Wundreaktion
zusammenfassend dargestellt.

Die vorangegangene Interpretation erlaubt es, die G-
Schicht-Bildung der Versuchspflanzen in den Prozess der Zell-
wandbildung einzuordnen: Die Zellen unterhalb der «Ab-
schottungslinie» in Abbildung 6 missten zum Zeitpunkt des
Pinnings bereits mit der Sekundédrwandbildung begonnen
haben, was dafir spricht, dass die G-Schicht-Auflagerung in
einer sehr frihen Phase der Sekundarwandbildung stattfin-
det. In Abbildung 10 sind mit zunehmender Entfernung von
der Jahrringgrenze dickere G-Schichten zu erkennen. Es ist an-
zunehmen, dass die ersten Zellreihen des zweiten Jahrrings
schon gebildet waren, als durch die kunstliche Biegung der
Reiz zur Zugholzbildung induziert wurde. Folglich bilden Zel-
len mit fortgeschrittener Differenzierung und beginnender
Lignifizierung keine G-Schicht mehr aus, Zellen, deren Sekun-
dérwandbildung gerade erst begonnen hatte, dagegen
schon. Moglicherweise liegt bei letzteren eine umgekehrt
proportionale Beziehung zwischen dem Entwicklungsstadium
der Zelle und der Dicke der G-Schicht vor: Je jinger die Faser
in dem Moment war, als bei ihr ein Reiz die Zugholzanlage
ausgelost hat, desto dicker war die von ihr ausgebildete G-
Schicht. Diese Interpretation spricht dafur, dass die G-Schicht-
Auflagerung ausschliesslich im Anfangsstadium der Sekun-
darwandbildung stattfindet. Bestdtigung findet diese Ver-
mutung durch Jourez et al. (1999), die aus Beobachtungen
der Differenzierungsphase im Zugholz von Pappeln folger-
ten, dass sich die G-Schichten vor der Zellwand-Lignifizierung
bilden.

Schlussfolgerung

Als Schlussfolgerung der Untersuchungen zum zeitlichen Ver-
lauf der Zugholzbildung lassen sich zwei Feststellungen tref-
fen:

1. Die Interpretation der Wundreaktion fuhrt zu der Annah-
me, dass die Auflagerung der G-Schicht nur in einer frithen
Phase der Sekundarwandbildung stattfindet.

2. Die «Abschottungslinie» war im vorliegenden Experiment
ein sehr exaktes Hilfsmittel, um die Gewebebildung zeitlich
einzuordnen. Dies gilt nicht nur fur die Untersuchung von
Zugholz, sondern generell und trifft insbesondere auf die
Pappel zu.
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Zusammenfassung

Im Mittelpunkt der Untersuchungen stand der zeitliche Ver-
lauf der Zugholzbildung. Die Studien erfolgten an zweijéh-
rigen Pappelsprossen (Populus tremula L.), die nach langerer
Fixierung in einer kiinstlich geneigten Position Zugholz gebil-
det hatten. Zur Rekonstruktion des zeitlichen Verlaufs der Zug-
holzbildung wurden einige Pappeln gepinnt (Gewebe-Markie-
rung durch Kleinstverletzung). Die mikroskopische Auswer-
tung lésst den Schluss zu, dass die Auflagerung einer G-Schicht
nur in einer frihen Phase der Sekundarwandbildung erfolgt.
Dartiber hinaus konnte beobachtet werden, dass eine Wund-
reaktion die Bildung von G-Schichten unterbrechen oder zu-
mindest einschréanken kann; mégliche Ursachen werden disku-
tiert.

Summary

On the chronology of g-layer formation during
cell wall differentiation in tension wood fibres
of poplars

The aim of our study was to determine the chronology of ten-
sion wood formation. Examinations were carried out on two-
year old poplars (Populus tremula L.). The poplars had formed
tension wood after being bent and fixed in this position over
a longer period. In order to reconstruct the chronology of
tension wood formation, some poplars were pinned (xylem-
marking by micro-injury). Microscopic analysis showed that the
g-layer formation only takes place at an early stage of second-
ary wall formation. Furthermore, it was found that a wound
reaction can interrupt - or at least reduce - the g-layer for-
mation; possible causes are discussed.

Résumé

Etude du déroulement chronologique de la
formation de la couche gélatineuse pendant
la formation de la paroi cellulaire des fibres
de bois de tension chez le tremble

Le point central de notre étude était le déroulement chrono-
logique de la formation du bois de tension. A cet effet nous
avons utilisé des tiges de peuplier tremble (Populus tremula L.)
agées de deux ans qui, aprés avoir été fixées pendant un long
laps de temps en position inclinée, avaient formé du bois de
tension. Pour pouvoir reconstituer le déroulement chronolo-
gique de la formation du bois de tension, certains peupliers
ont été marqués a I'aide d'une aiguille (minuscules blessures
dans le tissu). L'examen microscopique permet de conclure que
la formation d’une couche gélatineuse ne se produit que dans
une phase précoce de la formation de la paroi cellulaire se-
condaire. En outre on a pu remarquer que lors d'une réaction
de défense contre une blessure, la formation de la couche gé-
latineuse peut étre interrompue ou tout du moins entravée; les
causes possibles sont discutées.

Traduction: STEPHANE CROPTIER
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