
HAL Id: hal-00112579
https://hal.science/hal-00112579

Submitted on 9 Nov 2006

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépôt et à la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Tension wood and opposite wood in 21 tropical rain
forest species. 1. Occurence and efficiency of G-layer
Bruno Clair, Julien Ruelle, Jacques Beauchêne, Marie-Françoise Prévost,

Meriem Fournier

To cite this version:
Bruno Clair, Julien Ruelle, Jacques Beauchêne, Marie-Françoise Prévost, Meriem Fournier. Tension
wood and opposite wood in 21 tropical rain forest species. 1. Occurence and efficiency of G-layer.
IAWA Journal, 2006, 27 (3), pp.329-338. �10.1163/22941932-90000158�. �hal-00112579�

https://hal.science/hal-00112579
https://hal.archives-ouvertes.fr


�����������	�
�	�������������	�����
�������
���
���

����������������


�������������
�	������������������
����
���

������������
����� ���!����!��!
��"��� �#$�!%��!��#&'�!�
��(���!�����)��%!���*+�%,��-�.�(!��!/�������!��
�

�

�

��������	
��
IAWA Journal, Vol. 27 (3), 2006: 329–338 






������	�

����
�����
�������������������������������������
���
����������������������������
������

����������
���������
����
������������� �����������
�����!��� ��"�����#�$������
�����������

�������
���

�
���
������������������
�����
������������ ������������

��
� ���������������

�� ���� ��� 
����%�����������
���� 
���

���������������������
���&� ���������
�������������

������ ���
���� 
���

��� ����� ��� ���� ������ 
���&�  ������ ����
���� ����#� '����� 
�� ��
� ����

���
��������������
����������
��� �����������
�������(")�����*#�$�����
����������������������
�

�����
� +������ ����� 
�� ��
� ��� 
�� ��
#� ,��� ��� ���� 
�� ��
&� �
��
��

 �
��������


(!�� ������ ���*&� 
������ �� �� ������ ������������� 
� ������� ����� ��� ��
� ��� ����� ����#�

-������
���������������
���

���+������������  ����� ���������")���������� ���
����������")

�������
������������� ���������������� ����������������
����
���

�������#�

�

���� ����	
� ���������
� �����&� ")�����&� !��� ��"�����&� ���
���� ����&������ ��� ����� ����
�&�

������������#�
�

�

./$�,0�-$.,/��
$���� 
���
� ��������� ������ ������������ (+���� ��� ���� �����
&� ����1��� ���� ���� ��
*� ���

������������
������� ��� (���������
�����������
����������������*�
���

�
� �������&��������

 �������������������&��#�#�������� ���������������������������
� ������� ���������(�� �����2�34�

!�������������#��225�*#������
����
����������
�����������
����
���

�
��������������
�������

���� 
���� (
������� �2354� !�
���� ���� ���+��
��� �2��*&�  �������� ��� �����
����
� �����

����� �� ����� �����  �����

���� 
���

�
� ��� ���� ������ ����� ��� ���� 
���#� $��
� ����� �����

�� ���� ��� 
����� �
� ���������� �������� �������  �����
� ��� ������� ��� 
��� ����� (,�����

�252*&���������� ���������
��������� ����������������������#�$��������������
������� ���


���

�
� ����� �� ��� ��������� �������� ������� ��� ���� ��+��� ��� ���� ��������  ��

� 
� ����&�

����
����������� �6������� ���� ���� ��� ��� ���+���� ���� ������� �����

� (
��
��� ������ ����

�2724� �� ���� �2�34� !�������� ��� ��#� �225�*#� .�� ���
�� ����
�
� �
� ����� ��� ��������
��

�����
�����
&������������
��������

� �
� �6������������&� �

� ����������� ���� 
������

� ���� ��

����� �� ������ ���� �������� ��
�� (8������� ���� 9����� �22:*#� $��
&� ��� 
� �� ���
�� �����

 ���������
&� ���� ���+�)����������� ���+������ � ��� ����
� (�#�#� ���� ���������� ��� ���
����

�����������������������������������������������������������
�� ���� ;�' ������� ��
� !��<�
� ��� "������=� -.��0� '/"�'!� ./��&� >?� @�3&� 27@72� 8�����&� "������

!���A��
�&�!��� ��

��B���������������C ���1������"C����-�+���(B�"-*&�����DD:�&�-/���)����+��
��C��������������&�?�� ��'#�

>��������&�  �:5�&�@5:2D�������������-���6�D&�!��� ��
@� B���������� ��� >��)��������� ?��
� 
&� "�������� � ����� ��� >������ �������� � ��� �
&� /������ ���+��
���&�

/������535)�3:�&�E�����
5������;�>�����1������������������1�������F�� ���� �������
�������
�(���?*=�.�0)-������&�>?��3D&�27@�@�

-������&�"������!���A��
�&�!��� ��

(�)����%�������GHI������# ����#��*�



����*� 
������������ ������ �������� ��������������+���� ��� ������#������+��&������ ��� �����

����
�
����� ���� ����J������������������+��
�����������
�(�� ����
��223*&��������������&�����
�

������
��������
�������������� ��������+��
����������
��������&��#�#������������������
���������


��� ����
���������������������������������
����������
�� ��
#��

�

!�������� �������� 
������� 
�� ��
� 
� ���
���� �&�������&��������  ��
����&����
����

������
� ���� ����
�����������  ����� ����������
������������� �������������������� ���� ���

 ����
�������������������+����������������
�) ���������������
�������(")�����*#�$��
��������
�

�

����������������� ��� 
��������  ��
��������  ������
�� (/�������K������� �2334� -L�C� ��� ��#�

�232*&� ����� �� +���� ���� �� ��������� ������ (!�H���� ��� ��#� �275*#� 9���+��&� �� ���� 
�����
�

�����
������� ���� ���
�� �� ��� ������
� (E�
������ ��� ��#� �::5*� ��� ")�����#� .�� 
�� ��
� ������

���
����������6�����
������� ���")�����&���
��  ����� ���
������
� �����������������������
����

������� 
���

�
� ($�C�����K�"�C����� �27D4�������6�K�M�����
)>���� �2�@4�-����
� ��� ��#�

�2234�"�J�
������������#��2234���

�
��22�4�-����������#��::@4�
�
��
��������#��::@*#�

�

9���+�������")�������
����������
����
����������
��������#���+�����
�����
���+��
����������

���������������������
�������������")�������
����� ��
�����������
��������������
#�,����������

@53�
�� ��
� ��������,�����(�252*&������
��������")�������������
��+������������@3�(@2�N*�

�������#�!�
�����������+��
���(�2��*&���������������
���������������� ��
��������
�� ��
&�

�����
�����������")��������������53�N��������#�9���+������
��
�����
��������
����������

�

���������������������������
������������
���
���������������������
��������&������
������

��� ��� +���� ����� ���
���� 
���

� 
�����  �������� ��� ������� ���� ����
���� ����&� ���� �������


���

�
��������������� �����
����#�,����������
�����
�(0C��������2734�>����O��
������#��22D&�

	�
����� ��� ��#� �:::*� ��+�� 
����� ���� ��
�� �� ��� �� ")������ ��� �� ��+��� 
�� ��
� ������

���
����������������� ���� ������
����
���

�������
��������#�

�

$�������������
�
�������
��*����
 ���������������������
�� ��
�������������J�����
����

����������� �������������
���

�
�������������
�������� �� ���������
�� �P��
�� �����")

�����&������*������
���������������  ����� �������")��������
��������������������������
���)


���

�������#�
�

��$'�.�B��/0��'$9,0��
��
����
����
��
���	
�������

.�� ���
� 
����� ����� �����
� ����� ��+�
�������� ���� �  ����� �� ��� ���
���� ����� ��
�

�����
������������ ���� ������
����������� �����
��� 
�����
���������
���
�������� ��������

����#�

$����������
�� ��
� ������������ ��� ����� ����
����
��������� ������ �������
� (
����������*�

�����
��� ����(�������������
�� ��
*#�

�����������
� ��������������������������
�������������������� ������������
������������

��+��
���� �������� 
�� ��
� (
������� ��
���������� ���������� ����� ��� �+��������*#� $��� 
���� �
�

�� ��������������������������Q?�
���������'���Q�(�8��7*�������2:���������8���������!��� ��

"������(D@R:S
)DR�:S/*#�$������������
�����������������:�����5:� �#�

$�� ��� 
���� ��� �������
�� �� ��� ���
���� ����&� ����� ������������
� �����  ��
��� (��������

�����
� ���� ��+��� ��� ������ �*� ����� �+���� �� ��� �� �+������ +���� ������ (������� ����
*#� $��
�

+�
���� �����������
� �������������������
������������������������������
������
�����
��������

����������������
����������������(
���T��������
���

�
*�(!��#��*#�


����
�����
�������������
� ��
���
���

���������������
������J���&���������
���
����

��������+�
������ �����������
������������������
���

#�$�����
����������� ��
��������
�

����������
&� ������� ��� 
� ����
������������������ ��������
� (������� �� �� 
�����������

�������
���

����
��������J���*�(!��#��*#�



�������	���		���
	�������	�

"������
���

�
���������
��������������Q���F
Q��������(��
 ���������!�������������#�

�225*#� $��
� �������  ��
�
�
� ��� ���
������ ������������� ������������ ��
������� ����� ����

������� 
������ ��� ���� ����+�
� ��� �� �� 
���� ��� ��� �6���
������� 
��
��#� "������ 
���

�

���
�������� �
� ���������� ������ ����+���� ��� ���� ����� ��� ���� ������ ������� ����#� $���

������������������������ 
������ �
���������������������+��������� ��� ��
��� �����
������������

�6���
������#� ������
� ����� ���
����� �����  ����� ���� 
������ ������ 
��
��
� (9���������

>���������

�� ����&�00������*�  ���� ������� �� ����� ������������+��� �� �������)��������


�������������(�� ��
�
���&�-�����
*#�$���
��
��
������������������
��������
�
�� ����5����

�����#�?��
�������� �������������������������+��������������#�

B� ��� ��������������
�  �� ������� ������� ������ ������������+��������� ������� ��
��� ��

�����������
�����������
��� �������������
�����
%��������U�(B)B:*�P�B:������B:�U��5���#�

$��� ��
��� �� �������� ���� ���
� �
� �� ������ ������� ���� ������ ���� 
������ ��� ���� ����

����+�
� ��� ������������
���������� ��
��� �����#�B� ��� ��������������
�  �� ������� �������

�����������������
���
��� �������������� ����������
��� �������������
%��������U�(B)B:*� P�B:�

�����B:�U��5���#�

�������
���� �������������&����
�������������
����������1������������������������� �����

����� ��� ������� ������� ����������� (���� ����+�
� ������ ���� ����������� �����
� ��� ��

� �����

����
��+�
������������
��������������*&����
��
��������������
����������������
�����������������


�����#�$��������������
����������&������������������ ���� ���
���

���������������� ���
������

�

����������

�

������������ ��� ���� ����
�� 
�������
��������#�

$����  ��� ��������
�
�
����������
��������(�������������  ������������ �
�����������

��+� �������6�����������  ��������
*� �
� �
�����������@:��� ��)
�����
� (�����
�����

� 
������

����&��#�#�@:�V�P�*#�

��
�����
����	���
����	�

�� ����
� (�D�V�� ��� ��� ���

*� �����  ��� ����� �� �� ������� (B���J*� �1������� �����

��
��
����� ��J��� �����
� (!������� /@D&� �@D� ��� /@D9� ���������� ��� ���� ������

� ��� ����

����*#�

0������
����������������������P�!�
��"�������
��
�����������
�������������
�� �������

")�����#� ��������� 
����
� ������������

��
� ���&� ���� ��
�� ������ 
����
� ����� ���������� ������)

���������������#�B�����������

��
������ ������6��������+�������������
���������������� ����

������������

��������� ������
� &�������������������
������&�����������#�
�

�'��B$���/0�0.�-���.,/�
�������	���		�	�

��
���
�����������
���������
�������
��������
����������������#�"������
������+����
�

������������� 
��������� �����������:�����
�������������������� ������ 
���#�$��
�  ���������

����� ����� ����
� ����� �� �+������ +���� ������ ������ ����� �� ����� ������� 
���

� ������ ���� ����

���
�� ����������������+����������� ���� ������
����
���

��������������
���#�

9���+��&���
���
������
���
��+���������
���������
������+����
�(������:::����@D::�

V
�����*���� �� �
���������� ����������� �����)����� ���� �����)
�� ��
�+����������� ���������������

�������� �
���������
�� ��
#�

���	�������
�	�������������	������
�����
����
�����������	����������������	����	���		��������
�

,�� ���� ��� 
�� ��
� 
������� ����� 
�+��� (�������
 ��
���� (>�� ��� ���*&� ������



�����
������� (?�������� ���*&� ������

 ���������
 (?�������� ���*&� �������
���


�������������� (9������ ���*&������

 ��	�����������
� (B���� ���*&���������

 ����������
�

(-��
�� ���*&��
����

���
���	��
(������� ���**����������
����������������������������")������

����������+���� ��+���
��� ������ ������ ������� 
���������������������� W�!�
��"����� (!��#� �*#�

$��
�������������
� ��
����������������������+���
�
�����
�(!�
����K����+��
����2��4�,�����



�252*#� .�� 
������ ��� ����������� ���� ��� ���� ���� 
�� ��
� ��
��+��� ��� !�
���� ���� ���+��
���

(�2��*&� ����� ���� ����
���
�  �������������� 
�����
� (�
��
��
� �������!�� ������ ���*� ���

��� �����
�� ������
� ���������")������ �����
�������
���� ��
��+��� �� ��
��� ���������������


� ������������ ����
��
��
��
��������#�/���� ������� 
�� ��
� 
������� ���,����� �252*������

�� �������������
�����#�

.������������
�� ��
� ���������������
��������")�����&�����������
������
���������� �����

��� ��
������
���%� ��� �������
���
 �������������&� �
����

 ���
���	��� ���� ��������



����������
� ���� ���� �����
� ����� ���������
� ���� ������� �����
� ����� 
 �� �4� ��� ������
�

�����
������� ������
���������
 �����
������ ��")����������� �����
�&� ��� �  ������ ���  ��
���
4�

�������&� �������������
���� ���������
���	�����������
&� ")������ �����
� ����� �
������� ����


���
�#�

-�� ������������������� ���������")��������
���&�
����������
���+�������
�������������

 ��

��� �����
� ��� ��
 ����� ���� ���������� ����
� (,����� �252&� 
������� K� 0��
����� �2DD4�

9X
����K�B��
���2334�9X
�����27�����0C��������273*#�/����������
�� ��

��� �����
����������

����
���� �������� ���� 
���
�� ����� �� ��
�� ��������������
� ���")�����
�  ��� ��� ������ �������


���������(�����������#��2�@*&������
�� �������� ��
���� ������
���
�(-����������#��::D�4�-�����

�����#��::D�*�
����������� ��

� ���
� ���������������
��������� �������(�#�#�������� ������

��� �
��*&� ����� ��� ��� ������ �� ����� ��
�� �� ��� ���� �������� �� ��� ���� ")�����#� 
��

 ��
�1������� �� ����� ����  ��

���� ���� ��+��
���� ��� ")�����
� ��
��+��� #�
�� ������ ��������

����� ���������� ��� ���� 
�� ����  �
�� ��� �
��
��
� �
��������� (!�� ������ ���*� ������ ����


� ������������ �
���������������������������
������
��6������
�����������
���� �����

����

�������� ����
������������ ���
���������� ��������
�� �
�(!��#�@�����!��#�7�����������������#�

������

��::3*#�����������
��+�����
����������������������!�� ������ ����(�
���

������
*�


�� ��
���� ����
�������+������������
����
���

�������
���������������
� �����������������

�������)��������
��� ����#�������
��������� ���������

���� ��������������������������� ��������


��� �����������
������!�� ������ ���#�

�

���������������������	������������
���������	����	���		���������

�����
�
���������  ����� �����")�����
��
������ �������������������
�����
����
��������

���
���������(!��#�5*�
�����������
����
�� ��
�����������")����������������������� ���������


���

������������
�� ��
�����������
���+������")�����#�!����������&�������+������
���

� ������

������� ���
��������
�������
�������")�����
���������
�������������� �����
�����")�����
#�.��

 ������
���� �� �������������")������ �
������������������ ��+���� ����
���������� �������

���
���� 
���

#� $��
���� ����� �����
� ���� ����� ��� ����� �� ����� 
���

� ����� ��� �������� ����

���
�� �������")�����#��

�

�������������������������������������	 �

$������������������
�������������
��+�
�������
����������������������
���

�������
����

����������������+������������6�������������������� �����
���

�����������������
���
��������


���#�!��������
����&�����
���

�
������ ���������
������������ ��������6�����������
�

@D::�V
�����#�.������
� �������6 �������
�+����&������������������� ���
���������������������

������ ��� ��� �� ���
�� ���� 
���

� ��+��� ��� ���� ����
���� ����#� .�� ���
� ��
�� �&� �
��
��
�

�
��������
 (!�� ������ ���*� �
� ������
�� ���� ���������� ��� 
������#� $��
� 
�� ��
�  ������
� ��


���������
����
���

��������������
����������������
�� ��������������������������")�����&�����

�� +���� ���� 
���

� ��� ���� ����
���� ����#� $��
�� ��
���
� �����
�J������ �������� 
����� �����

���
���� ����� ���� ����
���� ����� ��� �� ���
�� ���� �����
�������� ��� ���� ����� ���� ���

��� ������������
��
����������
�����������
������#�(�::D*�

�

-,/-B��.,/��



$�����
��+������������
��������� ������� ��� 
�� ��
���� 
������� ���� ��������������� �������


���

� ��+��
�  ��� ��� ��������� ����� �� ����� ������ ��� ������ �������
� ��� ���� ���
���� �����

 ���� ����J��������+�����������+���������
����
���

#�
�

.��
����
�� ��
&������������� �����������
��� ������
���+���
�������������
�� �������")

����������������
��������#�.�������
&������������� �������������������������������
���

���

����� �
� ���� �������  ����� ����� ��
��+�����
� ��
��� ���  ��

� ��� �������#� 9���+��&� ����

�����
����
�
����������������������� ������������
����
���

�������#��������1��
������
���&�

����������������������  ����� �����")�����&������������������ �����������
��� �������������
�

��������� ���� ����
�� �������
��������#�$��
��
��������������������������������(������������#�

������

��::3*#�

�

�-8/,
B'0"'�'/$��
����������
����?������>��
&�>�������$�����������E�
����"�������������� ���� �����+����������
�

�����#� $��
� ����� ��
� ���������� ��� ���� ���������� ��� ���� ���������� Q��� ����� ����Q�

�����������0'������!��� ������
����������� ������#�

�

�'!'�'/-'��
������
&�$#&��#�$�������K�E#�"���#� �::D#�'��� �����  �� ������������ ����������������������

�����������
�����&�������
�������
�� �������������������������������������������
����

�������������������
#�$���
��2%�5D7)537#�

�����&�/#&��#�!�H���&�9#�������K�9#�9�����#� �2�@#�$���
��������� ����������� 
��� ����� �����

������������������
������������ �������
�� ��
���+�������������
������
������Y"�����

��Y��Y�@Y"�����
#�����J���"�����
����2%��37)�7@#�

�� ���&��#�#��2�3#�"������
���

�
�����
�����
� �������
#���������������
� ���
����� ��� �#�

��������)M�����&�>������9����������/��)	���&��5:���#�

>����O��
&� 9#&� >#� -���
��&� �#� !�������&� �#$#� $������� K� >#� ������
#� �22D#� ���� ����&�

 ����
������ ����1�������������
���������������������
� ��J���
� ����
��S�� ������
#�

������
���
�� ��� �
�!���
��O��
�D�%��D7)�7�#�

-����&�>#&�E#�"���&�8#�>���&�>#�$�������K�E#���������#��::D�#�?�� ������
���������
��� ������

�����
�
�����������������
�������������
��������#�.�
��E#��3%���2)�23#�

-����&� >#&�E#��������K�>#� $������#� �::@#���������
���� �������� ������� 
���

�
&��� ����)

���
� ��� ���������
� ���� ����������� ��� ������ ����� ���������
� ������ ���  ��
�����

(-�
����������+������#*#�9��J���
 �����D7%���2)�2D#�

-����&� >#&� >#� $������� K� E#� ��������#� �::D�#� ,�� ���� ���� ������ ��� ���������
� ������ ���

���
��������������#�E����������
����� ��� �#�D�%����)���#�

-����
&� E#"#&� !#� ��

�
&� 9#� >����O��
&� >#� -���
��� K� �#� !�������#� �223#� B�
� ���
� ���

�C� ����%��������������������C�������������������������������������������
����� �����
�

 ��� �C��
��1��
����
� �)�C ���1��
&��������1��
���� ����1��
#� .�%�9�����('�����*&�

5O���-����1���� ��� �
����.���
����
����>��
#���>,B,�&�/�� �&���#�7D)��#�

-L�C&�
#�#E#&��#-#�0���K�$#'#�$�����#��232#��� ������������������������
��� �����������
����

����������
#�
����� ��� ������$� ��������@%��D7)�7�#�



0C������&�?#��273#��� ��� �������������������
�������
�������
�1���1��
������
������ ��6&�

����������������-������$� ���1���!���
�����$���� ��&�/������
��������#�

!�
���&� E#>#� K� E#
#� ���+��
��#� �2��#� ,  ����� �� ��� ��� ����� ����� ��� ���� ��
� ���

0� ��������
�������
���������������� ���� ����#�>����� ���"�J������5�%���)2D#�

!�������&��#&�9#�>����O��
�K�>#�-���
��#��225�#�Q$��������� ���� 
�%�������&� �������+��

���)
���

�
������������������
#Q�>�������� 
��%���2)�D�#�

!�������&� �#&� >#� -���
��&� >#� $������� K� 0#� "������#� �225�#� ��
���� ��
� �C���������
�

�C
�������
���� ���

�� ��Z����
���� ����
������
&��������������+� �����������������#�

,�
��+������
�������C�����
��
�O �
#�������
���
�� ��� �
�!���
��O��
�D�%��52)�33#�

!�H���&��#&�9#�������K�9#�9�����#��275#�'�� ������� ��
 ��������� ��������
�����-������
��

�� ��������
������ �������
����!������������?������$��
����
����!����
#�����J���

"�����
����:%��57)�D3#�

"�J�
������&� M#&� !#� ��

�
� K� �#� !�������#� �223#� -���������� �� ��
 ���1��&� �������
�

������������6���������������������
C �����������
�������
�������?��������(�������
�


���
�����
�

���� �!"##*#����#�� �#�!��#�D@%��:�@)�:27#�

9X
���&� 9#�#� �27�#� 0�
� M��������� +��� ��������
���J� ���� �������X�J���#� $����


%��	�������#���
�#�!��
�#��#�9��J�#���%���D)�@�#�

9X
���&�9#�#�K�
#�B��
�#��233#��������
�+���������+��� ��������������� ������J�������

�
������
��������������#�9��J���
 ������:%��:)2:#�

E�
�����&�E#?#&�$#�.���&�8#�8������K�8#�����#��::5#�0��� ��������
�������� ���� ����J���������

��������������")������������
��������������
�����������
	�����	��#�?��������2%�@@�)

@5�#�

8������&� $#� ���� �#� 9����#� �22:#� Q������� �� �� ��� ���������� ��� ����� ��� 
������
#Q�

!�� �������' ������5%�D�D)D��#�

������6&��#�K��#�M�����
)>���#��2�@#����� ����� �����������
������������ ����������+� � ��
�

 ���������
���� ���

�� �#�>��
����!��<�
���
�$����1��
��22%�5@)D7#�

/������&�?#9#�K�9#������#��233#�?��
� ������� ���� ������������
�����������������
����������

���
�������������������
����(�������
������
�B*#�9��J���
 ������:%��75)�7�#�

,����&�!#��252#�������
���� �����

�����������
��������#�
������
��� �&�>���������������


������
��� ��.�
������&�8��������+��
���&�E������5%��)��#�

�� ����
&� ?#� 
##� �223#� $��� $���� ��� ��������
�#� -��������&� �� ���� �������#� -���������

���+��
����?��

#�

������&�E#&�>#�-����&�E#�>��� �<��&��#!#�?��+�
��K��#�!�������#�������

��::3#�$��
���������

���� ����
���� ����� ��� ��� ����� ��� ����� !���
�� 
�� ��
#� �#� -������
��� ��� 
����

������� ��� �������#�.�
��E#�

��

�
&�!#��22�#�0C���������
������������������������C�C
�������
�������
���� ��J�����<�������

������������%���
���
�������O��
#�?�#0#�$��
�
&�'/"�'!&������������#�



$�C����&�	#�K�?#�"�C����#��27D#���������
������� ���������
���� ���

�� ���������������
����

���
�������
�������
�����<����(&
���
����
���
�B#*#�9��J���
 ������2%���7)��@#�


������&��#>#� �235#���� ����� �������� ��� ������
 ���� �����
����
#� .�%�9#�[����������

('�����*&�$����������������������������
������#�� ����� �?��

&�/���	���#�B�����#�


������&��#>#�K�9#'#�0��
����#��2DD#�$����������������
��������#�.M�)�M������������ ����

�����������J������������
��������������
#���
�#�E#�>��#��%��)�3#�


�
��
��&� �#&� E#� .�� � K� "#�
����#� �::@#� $��� ��������
���� �������� ������������� �������


������ ���� ���� �  ����� �� ��� ���������
� �����
� ��� �:� ���� ��)����)���� '��
������


���������B�����#�9��J���
����)�����
���
�����3�%��22)@:@#�


��
��&� >#� !#� ���� �#� �#� �� ���#� �272#� Q$���� ��
���� %� 
���� ������� ��� 
�������
� ���

�� ���� ����������
#Q�>��
 ��� ���2%��2@)�2�#�

	�
����&��#&�$#�,�����K�$#�,������#��:::#�$��
��������������������
���

����� ������

������ ������ �����������������	��	���
���������

B���#�����������
��
���
�
�8��������

�#�
����	����8�������#����#�!��#�� �#�D7%�7@2)753#�

�

$�>B'��
$������%���
�����
�� ��
�
������#�$�������������(������
*#�"�%�"������
�����
�(V
�����*4�

$%�$��
����
����(������
���*4�,%�,���
����
���#�

"��(V
�����*

�R� !������ ��� ��
�

$�������

������(R*� $� ,�

������

$P,�

�� ������ ����� (�
�����

���������)�
�
�������

 �:� ��@:� ���:� �#2�

�� ������ ���� ��
�	�


����)���(?����*��#'#�!���
� @�� �2D:� @�:� 3#@�

@� ��� ��� ����� �
������


����
�
�(0� ��*����� ����
 �:� �D�:� ��:� ��#D�

5� >�� ��� ����� �������
��
���������� �:� �:2:� 5�:� D#��

D� -���
������� ���� ���
��

�����
�
��

������
 �� @@�:� ���:� �#��

3� -��
�� ���� ��������

����������

B������
��#
 �@� ��D�� D�5� @#7�

7� !�� ������ ���� �
��
��

�
���������8����
 ��� @@D:� �5:� �@#2�

�� "����� ���� (����

��
��
�E#>#�������
 �� �@D:� 77:� @#:�

2� 9������ ���� �������
���
�������������
(?��� ���*�>������
 �:� ��2:� 3D:� 5#5�

�:� . � ��� ���� *��	���
���

������
�

��
��
 7� ���:� ��:� ��#5�

��� B���� ���� �����

��	�����������
�-#8#������
 �@� �3D:� 3�:� @#2�

��� B� ������ ���� '���+�����

�
����
�
�����

 �@� �27:� 3�:� 5#5�

�@� B� ������ ���� ��������
�����
���,#-#�>���
 �3� @:::� 73:� @#2�

�5� ����� ���� ��������

���������)����#-#�0��-�������
 5� �7�:� 3�:� 5#��

�D� ����
� ����  ��

�
����
�

-#B#�
��������
 �3� @:�:� 3�:� 5#5�

�3� ����� ���� $����

	�������
��
0��-�������
 �� �:�:� 3�:� �#2�

�7� ?������� ���� ������

�����
�������(����*��������
 D� @�3:� ���:� �#7�

��� ?������� ���� ������

���������
0� ��
 7� �7�:� �5::� �#2�

�2� ���J������ ���� �
��������

���
�������E#>#�������
 �:� �75:� ���:� �#��

�:� ������� ���� ���
��

���������
�
�B#-#��� ����
 �2� �7�:� 77:� @#D�

��� ������� ���� �
����

���
���	��
8�����
 
 @57:� �:@:� @#5�
� � 
 
 
 � � �

�

�



!."��'��

�

!��#��%�� ������ ������������

���� �6����������� 
��� ��#�

�����%� �+��)+���� ��� ����


���������������#�B���%��������

��� ���� 
�������� J���� ������

���� ����� ��������
� �����

�6��� ���� ���� ���� ������� ���

��
��+�����
#�

�
�

� �

� �

� �

� �

�

!��#� �%�0������ ��� �����
������ ��")������ ������� 
�� ��
�  ���������� ��#� )� �%�>��
��� ����

�������
 ��
���4� )� �%� ?�������� ���� ������

 ���������4� )�  %� ?�������� ���� ������



�����
������4� )� �%� !�� ������ ���� �
��
��

 �
���������4� )� �%�9������ ���� �������
���


�������������4�)��%�B���� ���������

��	�����������
4�)��%�-��
�� ������������

����������
4�

)��%�������� �����
����

���
���	��#�)���������%���������)!�
��"����#�W�� �������
�U�D:�V�#�

upper side 

growth stress 
measurement grooves  

lower side 

bark 

xylem 

wood fragments 
used for anatomical 
observations  

pins marks 

groove�

groove�

��

 � ��

�� ��

�� ��

��



�

�

!��#� @%� $��
���� ����� ��� -�
������ H�+����
�
� (!�� ������ ���*#� (�*� ������  ���
� ����

����� �������� 
�� �
#� (�*� 0������ ��� ����������������� 
��� ����� ��� ���� 
� ������� ����#� � ����

���
%���U��D�V�4���U��:�V�#�
�

�

0

500

1000

1500

1500 2500 3500

GS TW (µstrain)

G
S

 O
W

 (
µs

tr
ai

n)

�
!��#� 5%� �  ����� �� ���� ��
���������� ��� ")�����
� ������
�������������� ��
�� ���������

�������
������ ������
��������� ("��$
*���������
��������� ("��,
*#�-��

%���������")

�����
4�
1����%�������������������")�����
4���������%������
����
������������������
����")�����
4�

�������� 
����%� �
������� ���� 
���
�� ")�����
4� �����  �� ��%� ������������� 
� ������� �����

(�
��
��
��
��������*#�

�

�

b a 


