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STRESZCZENIE

Regularna pigtrowo$¢ kambium, dzigki po-
ziomej przebudowie uktadu komoérek umozli-
wia intensywna, cykliczna zmiang orientacji
inicjalow wrzecionowatych kambium prowa-
dzaca do powstania widknistoéci zaplecione;j,
tym samym pozwala na szybki wzrost wydtuze-
niowy drzew w warunkach silnej konkurencji
o $wiatto przy jednoczesnym zachowaniu me-
chanicznych wiasnosci pnia.

Opisany uktad pigtrowy okreslony zostat
jako funkcjonalny, w przeciwienstwie do tego,
w ktérym pigtrowos¢ ograniczona jest jedynie
do niewielkich, kilkukomérkowych pakietow.
W artykule uktad taki okreslony zostat jako nie-
funkcjonalny.

Takie rozréznienie moze by¢ pomocne
W wyjasnianiu mechanizmu przebudowy nie-
funkcjonalnego kambium pigtrowego. W na-
szych badaniach nie obserwowano zmiany na-
chylenia komorek wrzecionowatych w takim
typie kambium. Wskazano natomiast, ze
u wigkszo$ci badanych gatunkéw w poczatko-
wym okresie rozwoju kambium dochodzi do in-
tensywnego wzrostu intruzywnego w kierunku
pionowym, czego efektem jest redukcja niecia-
glosci pigter prowadzaca do ustalenia si¢ funk-
cjonalnej struktury pigtrowe;.

WSTEP

Badania morfogenezy ro$lin maja charakter
interdyscyplinarny. Mozna wyr6zni¢ w ramach
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tych badan kilka szkot, ktdre ktadly nacisk na
rozne elementy tego ztozonego procesu (struk-
turalna, fizjologiczna, biofizyczng, biochemicz-
na, genetyczng). Jedna z najciekawszych tka-
nek merystematycznych w badaniach morfoge-
nezy roSlin naczyniowych jest kambium. Na
podstawie badan anatomiczno-rozwojowych
drewna i Iyka mozna przesledzi¢ histori¢ zda-
rzen, jakie zachodzily w kambium w momencie
odktadania si¢ tych tkanek.

Kambium jest populacja komorek meryste-
matycznych (Philipson i wsp. 1971; Hejnowicz
1980; Igbal 1990; Larson 1994). Pod wzgledem
morfologicznym zaliczane jest do ukladu wa-
skularnego, a pod wzgledem funkcjonalnym do
uktadu tworczego (Hejnowicz 1980).

W todygach i korzeniach kambium wystepu-
je zwykle w postaci cylindrycznego poktadu
komorek (Sanio 1873, Mischke 1890; Hejno-
wicz 1980). Komorki kambium dzielg si¢ pery-
klinalnie i antyklinalnie (odpowiednio: réwno-
legle i prostopadle do cylindra kambium).

Wzrost komorek kambium odbywa si¢
przede wszystkim w kierunku promieniowym
a najliczniejszym typem podzialéw sg podzialy
peryklinalne. W tym typie podzialow $ciany
podzialowe ustawiaja si¢ réwnolegle do po-
wierzchni organu zazwyczaj wzdluz najwigk-
szej plaszczyzny komoérki. Powierzchnia prze-
grody podzialowej jest najczgéciej maksymal-
na, co $wiadczy o wysokiej specjalizacji kam-
bium (Hejnowicz 1980). Podzialy antyklinalne
w komoérkach wrzecionowatych kambium za-
chodza rzadziej i wptywaja na zwigkszenie po-
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wierzchni kambium. Maja niekiedy taka sama
diugo$¢ jak podzialy peryklinalne (por. Kraw-
czyszyn 1977).

Ze wzgledu na sposob utozenia koncow ko-
morek wrzecionowatych na przekroju stycz-
nym, wyrozniamy zgodnie z klasyfikacja Ba-
iley’a (1920) dwa typy kambium: pigtrowe
i niepigtrowe.

Starszym filogenetycznie typem kambium
jest kambium niepigtrowe. Wystepuje u wszyst-
kich gatunkow roslin iglastych i u duzej czg¢scei ro-
$lin dwulisciennych. Mlodszym filogenetycznie
typem kambium jest kambium pigtrowe. Kam-
bium pigtrowe pojawito si¢ niezaleznie w réznych
taksonach ro§lin okrytonasiennych. Cecha ta ma,
wiec pochodzenie polifiletyczne (Carlquist 1988).

Kambium pigtrowe byto przedmiotem inten-
sywnych badan u takich gatunkéw, jak na przy-
kiad Dalbergia sissoo Roxb. (Ghouse, Yunus
1974), Tilia cordata MILL. (Wloch 1985,
1987, 1988; Wioch i Bilczewska 1987; Wiloch
i Szendera 1989; Wioch i Wawrzyniak 1990;
Wrtoch i Zagorska-Marek 1982; Wtoch i Potap
1994, Wioch i in. 1993), Aeschynomene virgi-
nica (Cumbie 1984), Entandrophragma cylin-
dricum (Hejnowicz, Zagorska-Marek 1974;
Krawczyszyn i Romberger 1979).

Pigtrowo$¢ kambium wiazana jest z podtuz-
nymi podzialami antyklinalnymi, czyli usta-
wionymi prawie rownolegle do podiuznej osi
komorki wrzecionowatej. Wskutek takich po-
dzialéw komorki potomne maja niemal t¢ samg
diugo$¢. Uwaza si¢, ze w kambium tego typu
zwykle nie wystgpuje wzrost komorek na dtu-
gos¢, komorka zwezona po takim podziale ro-
$nie jedynie na szeroko$¢ (Butterfield 1972;
Cumbie 1984). Po kolejnych, podtuznych po-
dziatach antyklinalnych danej komoérki powsta-
ja komorki wrzecionowate réwnej diugosci,
o koncach utozonych na jednym poziomie. Za-
tem w kambium pigtrowym produktem kolej-
nych podziatéw podiuznych sa styczne kom-
pleksy (pakiety) komoérek. W miarg uplywu
czasu staja si¢ coraz szersze, co wigze si¢ z roz-
rostem obwodu kambium (Beijer 1927; Derr
i Evert 1967; Butterfield 1972; Cumbie 1984).
Pojedynczy taki kompleks sktada si¢ z komdrek
pochodzacych z jednej komorki inicjalne;j.
W literaturze pigtrowo$¢ opisywana jest liczba
komorek w pietrze, czyli w grupie komorek,
ktérych korice tworza granice pigtra i rozwija
si¢ stopniowo w miarg grubienia todygi.
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Niektore gatunki charakteryzuja si¢ bardzo
regularng pigtrowoscia, obejmujaca znacznie
wigcej komdrek w pigtrze niz wynikatoby to ze
wzrostu powierzchni kambium. Wskazuje to,
ze podluzne podzialy antyklinalne nie sa
jedynymi zdarzeniami uczestniczacymi Ww
tworzeniu pigtrowosci. Okazuje si¢, ze pow-
stawanie regularnej pigtrowosci jest stop-
niowym procesem redukowania nieciggtosci
pigter pomigdzy pakietami komorek poprzez
wzrost intruzywny pomigdzy §ciany styczne.
Podzialy antyklinalne nie wptywaja na ten pro-
ces (Kojs 2000).

Celem pracy jest przedstawienie etapow for-
mowania pigtrowosci kambium, do ktérego
prowadza rozne sposoby przebudowy ukiadu
komérek. Dyskutowana jest takze funkcja
pigtrowosci kambium.

MATERIAL I METODY

Materiatem wykorzystanym w badaniach
bylo kambium i drewno gatunkéw rosnacych
w polskich ogrodach botanicznych i arboretach
oraz zgromadzonych w ksylotece OB CZRB
PAN, wymienionych w Tab. 1.

Probki kambium o powierzchni ok. 1,5 mm
na 3 mm utrwalono i zatopiono w eponie
(Wiloch i wsp. 2001). Zatopiony w eponie ma-
terial krojono na ultramikrotomie na skrawki
o grubosci ok. 3 um. Kolejne skrawki przykle-

Tabela 1. Zestawienie badanych w pracy gatunkow
z kambium pigtrowym

Table 1. The list of investigated species with storey-
ed cambium

. Caragana arborescens Lam.

. Colutea arborescens L.

. Cytissus scoparius Link

. Genista tinctoria L.

. Hippophaé rhamnoides L.

. Laburnum anagyroides Med.

. Lonchocarpus sericeus (Poir.) DC.

. Pongamia pinnata Merrill

. Robinia pseudoacacia L.

. Tamarix parviflora DC.
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. Tilia cordata Mill.

—_
%}

. Wisteria floribunda (Willd.) DC.
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jano lepikiem Haupta na szkietka podstawowe.
Preparaty barwiono leukofuksyna (reakcja
PAS) oraz dobarwiano biekitem toluidyny, po
czym odwadniano w szeregu alkoholowym (20,
40, 60, 80, 100% alkohol etylowy; czysty izo-
propanol). Nastepnie preparaty zatapiano w eu-
paralu.

W celu przygotowania probek drewna mate-
riat gotowano przez kilka dni po kilka godzin
w wodzie destylowanej z dodatkiem gliceryny
w celu zmigkczenia drewna, przekladajac co
pewien czas do zimnej wody w celu szybszego
usuniecia powietrza, Tak przygotowane probki
pozostawiono dodatkowo na okres kilku tygo-
dni w roztworze alkoholu z dodatkiem glicery-
ny (3:1) w celu dalszego zmigkczenia drewna.
Nastepnie przy uzyciu mikrotomu saneczkowe-
go sporzadzono serie skrawkéw stycznych.
Przecigtna grubos¢ skrawkéw drewna wynosita
25-30 um. Skrawki przyklejano na szkietka
podstawowe pokryte lepikiem Haupta. W celu
doktadnego prze$wietlenia i odpowietrzenia
preparatow, poddano je procesowi kilkakrotne-

go gotowania przez ok. 15 min w 98% alkoho-
lu etylowym i przektadania do zimnego alkoho-
lu. Po kapieli preparatow w trzech zmianach
ksylenu zatopiono je bez barwienia w balsamie
kanadyjskim.

Tak przygotowane serie przekrojow kam-
bium i drewna postuzyly jako podstawowy ma-
terial do badan mikroskopowych. Fotografie se-
rii przekrojow wykorzystano do dalszej analizy.

Na podstawie preparatéw anatomicznych in-
terpretowano mechanizmy przebudowy uktadu
komoérek kambium.

Metody analizy przekrojow i stosowang w opi-
sach terminologie przedstawiono na Ryc. 11i2.

WYNIKII DYSKUSJA

Dzigki szybkiej zmianie orientacji inicjatow
wizecionowatych w wyniku przebudowy pozio-
mej, drzewa charakteryzujace si¢ regulamng pigtro-
woscig tworza zapleciong widknisto$¢, ktéra
zwlaszcza w warunkach silnej konkurencji o §wia-
tto umozliwia szybki wzrost wydtuzeniowy przy
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Ryc. 1. Orientacja i ksztalt komorki wrzecionowatej kambium na trzech podstawowych przekrojach fodygi
Fig. 1. Orientation and shape of a fusiform cambial cell in the three basic sections through the stem
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Ryc. 2. A) Podstawowy przestrzenny ksztalt komorki wrzecionowatej kambium (czternastoscian) i trzy
wyréznione przekroje przez t¢ komorkg. W schemacie pominig¢to kontakty z komdrkami promieniowymi.
Niebieska przerywana linig zaznaczono podzial peryklinalny, a czerwong podzial antyklinalny B) Uproszczony
przestrzenny model komorki wrzecionowatej kambium C) Uproszczony dwuwymiarowy model przekroju sty-

cznego komorki wrzecionowatej kambium

Fig. 2. A) Basic spatial shape of a fusiform cambial cell (tetradekahedron) and three selected sections through
this cell. Contacts with ray cells are omitted in the diagram. The dashed blue line indicates periclinal division,
and the red line — anticlinal division B) Simplified spatial model of the fusiform cambial cell C) Simplified two-
dimensional model of the tangential section of the fusiform cambial initial

jednoczesnym zachowaniu dobrych wtasnosci
mechanicznych pnia. Pigtrowos$¢ taka moze by¢
nazwana funkcjonalng w odréznieniu od pigtrowo-
§ci ograniczonej jedynie do pakietow komorek
przesunigtych wzgledem siebie, ktérag w tym arty-
kule nazwaliSmy pietrowoscia niefunkcjonalng.
Podziat taki zwigzany jest z tym, Ze zmiana kata
nachylenia komoérek u gatunkéw z kambium cha-
rakteryzujacym si¢ pigtrowoscia niefunkcjonalng
wymuszataby silny wzrost intruzywny zaburzaja-
cy strukture pietrowa kambium. W naszych do-
tychczasowych badaniach nie zaobserwowalismy
przebudowy poziomej kambium niefunkcjonalnie
pietrowego natomiast stwierdzili$my, ze u wigk-
szosci przebadanych gatunkéw dochodzi do syste-
matycznej redukciji nieciggloéci pigter w wyniku
przebudowy pionowej, co prowadzi do wyksztat-
cania si¢ pigtrowoéci funkcjonalne;.
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Kambium pigtrowe wyksztalca si¢ z pro-
kambium, ktére ma struktur¢ niepigtrowa,
w wyniku podluznych podziatéw antyklinal-
nych (Ryc. 3A) i wzrostu intruzywnego (Soh
1972, 1974; Cumbie 1984; Larson 1994). Pie-
trowos¢, zwlaszcza w poczatkowym okresie
wzrostu promieniowego, moze ograniczac si¢
do kilkukomérkowych pakietdw przesunigtych
wzgledem sasiadujacych nawet o potowe diu-
gosci komorek (Ryc. 3B, 4A i 4B) (Kojs 2000).
Powstaje wowczas szachownicowy ukiad ko-
morek wystepujacy na przykiad u Cytissus sco-
parius, Tamarix sp., Wisteria floribunda czy
Colutea arborescens.

Po utworzeniu si¢ kilkukomérkowych pakie-
téw tworzacych pola szachownicy pojawia si¢
tendencja do wyrownywania granic pigter (Ryc.
4A, B, C). Pigtrowos¢ obejmuje wowczas wiele
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Ryc. 3. A) Model przedstawiajacy powstawanie pakietow komorek wrzecionowatych w wyniku podiuznych po-
dzialow antyklinalnych B) Przesunigte wzgledem siebie pakiety komoérek wrzecionowatych powstale w wyni-
kéw podiuznych podzialéow antyklinalnych niepigtrowego prokambium. Kétkami zaznaczono miejsca niecig-

glosci pigter

Fig. 3. A) Model of the origin of packets of fusiform cambial cells as a consequence of longitudinal anticlinal
divisions B) Packets of fusiform cells shifted in relation to the other packets, originated as a consequence of lon-
gitudinal anticlinal divisions of individual cells of the non-storeyed procambium. Discontinuities of storeys are

marked with circles

pakietow, ktére nie maja wspdlnego pochodze-
nia. W zjawisku tym uczestniczy ukierunkowa-
ny wzrost intruzywny inicjaléw wrzecionowa-
tych pomiedzy $ciany styczne, bez udziatu po-
diuznych podziatéw antyklinalnych. U gatun-
kow z regularnie wyksztatconym kambium pie-
trowym, jak na przykiad u Entandrophragma
cylindricum (Hejnowicz i Zagérska-Marek,
1974, Krawczyszyn i Romberger 1979), Lon-
chocarpus sericeus (obserwacje wiasne auto-
16w) pietro obejmuje wiele pakietow komoérek.

W kambiach z silnie wyrazong pigtrowoscia,
jak na przyktad u Lonchocarpus sericeus, czg-
sto obserwowana jest cykliczna zmiana kata na-
chylenia komérek wrzecionowatych, czego
konsekwencja jest zapleciona widknisto$¢
w drewnie. Na przekroju stycznym przez ksy-
lem, na podstawie uktadu komérek w poktadach

miekiszu osiowego mozna odczyta¢ uktad ini-
cjaléw wrzecionowatych, ktére funkcjonowaty
w okresie tworzenia si¢ tych komérek (Ryc. 5).
Granice pigter zachowane s w migkiszu osio-
wym i rozpoznawane dzigki charakterystycz-
nemu zachodzeniu na siebie rozszerzonych kon-
cow komorek dwdéch sasiednich pigter. W po-
ktadach migkiszu osiowego widoczny jest uktad
podwdjnie pietrowy, w ktérym pigtrowo utozo-
ne s3 poza komoérkami wizecionowatymi row-
niez promienie, co oznacza, Ze nie przerastaja
wysokosci komoérek wizecionowatych. W wybra-
nych dwéch kolejnych warstwach migkiszu osio-
wego L. sericeus, oddalonych od siebie 0 2 mm
obserwuje si¢ zmiane orientacji komorek o kat
okoto 25°. Etapy zmiany orientacji inicjatow
wrzecionowatych kambium przedstawiono
schematycznie na Ryc. 6. Takiej intensywne;j
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Ryc. 4. Proces przebudowy uktadu niefunkcjonalnie pigtrowego w ukiad funkcjonalnie pigtrowy wykonany na
podstawie przekroju stycznego przez czteroletnie kambium Cytisus scoparius A) Poczatkowe polozenie paki-
etow komorek wrzecionowatych zaznaczono prostokatami. Kolory prostokatow wskazuja wspdlne losy paki-
etow. Wyroznione prostokaty kolorami jasnoniebieskim oraz jasnozoitym wskazuja kompleksy najintensywniej
uczestniczace w przebudowie, kolorem czerwonym pakiety eliminowane B) uklad komorek wrzecionowatych
kambium. Naniesione na ten uklad prostokaty wskazuja na zajscie przebudowy pionowej w stosunku do sytu-
acji przedstawionej na Ryc. 4 A C) W wyniku przebudowy pionowej dochodzi do powstania duzych, poliklon-
alnych pigter komorek wizecionowatych kambium

Fig. 4. Rearrangement of the non-functional storeyed arrangement into the functional storeyed arrangement is
made on the base of tangential section through the 4-year-old cambium of Cytissus scoparius A) Initial position
of packets of fusiform cells is marked with rectangles. Different colours show the history of cell packets. The
complexes, which most intensively participate in the rearrangement, are marked with light blue and pale yellow,
and the complexes eliminated during the rearrangement — with red B) Arrangement of fusiform cambial cells.
Rectangles drown on this diagram indicate the occurrence of vertical rearrangement of the cambium in respect
to the situation shown in Ryc. 4 A C) In a consequence of vertical rearrangement large polyclonal storeys of
fusiform cambial cells are formed

98



Od niefunkcjonalnej do funkcjonalnej pigtrowosci kambium

Ryec. 5. Dwa rysunki uktadu komérek migkiszu osiowego wykonane na podstawie dwoch przekrojow stycznych
przez drewno Lonchocarpus sericeus 0 wymiarach 0.8 mm x 0,8 mm. Pizekroje te oddalone sg od siebie o ok.
2 mm w kierunku promieniowym. W okresie tym nastapita zmiana orientacji komorek o okolo 20°, co pod-
kreslono niebieskimi liniami rownoleglymi do podiuznej osi komoérek wizecionowatych. Jest to przykiad
pigtrowosci, ktora cechuje si¢ zdolnoscia do szybkiej zmiany orientacji komérek

Fig. 5. Two drawings of the arrangement of axial parenchyma cells, made on the base of two tangential sections
2mm away from each other in the radial direction through the piece of wood of Lonchocarpus sericeus
0,8 mm x 0.8 mm. The change of cell orientation, which has taken place during this period, is about 20°, which
is marked with blue lines parallel to the long axis of the cell. This is an example of the storeyed arrangement of
fusiform cambial cells, with the ability for fast change of orientation

Ryc. 6. Model zmiany orientacji ukladu komoérek wrzecionowatych kambium dwéch sasiednich pigter.
Przedstawiono trzy etapy tego procesu; literami A, B, C wyrézniono komorki, ktorych polozenie przeanali-
zowano na ukladzie wspotrzgdnych x, y, z. Model ten opracowano na podstawie fragmentu Ryc. 5

Fig. 6. Model of the change of orientation of the fusiform cells in two neighbouring storeys. Three stages of this
process are presented. Cells, which positions in the coordinate system x, y,z were investigated are marked with
letters A, B, C. The model worked out on the base of the fragment of the Fig. 5
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przebudowie uktadu komérek towarzyszy zmia-
na kontaktow miedzy komérkami dwaoch sgsied-
nich pieter. Przestrzenne relacje komorek wrze-
cionowatych w kolejnych stycznych poktadach
migkiszu osiowego pokazano na Ryc. 7 i 8. Ko-
morki zmieniajgc swoja orientacje zmieniajg je-
dynie potozenie swoich korcow, natomiast po-
tozenie ich §rodkéw geometrycznych nie ulega
zmianie, przez co komérki w dwoch sasiednich
pietrach, ktore poczatkowo mialy ze soba kon-
takt (7A) tracg go (7B i C) nie oddalajac si¢ od
siebie.

Zmiana orientacji komérek wrzecionowatych
jest mozliwa dzigki ich naprzemiennemu utoze-
niu w sasiednich rzedach promieniowych (Ryc.
9). Utatwia to zachodzenie wzrostu intruzywnego
pomiedzy $ciany styczne komérek w sasiednim
rzgdzie promieniowym. W ostatnim czasie do in-
terpretacji mechanizmu przebudowy wiaczono
analize¢ przestrzennej zmiany relacji miedzy ko-
morkami kambium, w zwigzku z czym zostat po-
stawiony problem rozdziatu wzrostu intruzywne-
go pomigdzy Sciany styczne i promieniowe (Kojs
2000; Wtoch i in, 2001; Wtoch i in. 2002).

Ryc. 7. Schemat przedstawiajacy przestrzenna relacje komorek wrzecionowatych w kolejnych stycznych prze-
krojach, odpowiadajacych odlozeniu 2 mm pokfadu ksylemu. Plaszczyzng promieniowa zaznaczono kolorem
rézowym, natomiast plaszczyzng poprzeczna kolorem niebieskim. Prostokaty A, B, C oznaczaja plaszczyzny
styczne, a ich przeciwlegle rogi wskazuja na stale polozenie srodkow komérek wizecionowatych, zmieniajacych
kat nachylenia wzglgdem osi Y. Schemat ten nie uwzglgdnia nieznacznego przyrostu powierzchni kambium

Fig. 7. Diagram presenting spatial relation of the fusiform initials in the consecutive sections, corresponding
to the layers of xylem 2 mm away from each other. Radial plane is marked with pink, and the transverse plane
is marked with blue. Rectangles A, B, C represent tangential planes, and their opposite angles indicate the
geometrical center of cells, which change the inclination to the axis Y. Slight increase of cambial surface is

omitted
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Ryc. 8. Przestrzenna rekonstrukcja wzajemnego
polozenia dwoch komorek w sasiednich pigtrach
wykonana na podstawie serii przekrojow stycznych,
nawigzujaca do Ryc. 7

Fig. 8. Spatial reconstruction of relative position of
two cells in neighbouring stories, worked out on the
base of tangential sections, referring to Fig. 7

Uktad pietrowy w stosunku do niepigtrowe-
£0 jest nowym osiggnieciem ewolucyjnym. Do-
tychczas nie zastanawiano si¢ jaki jest zwigzek
miedzy wyksztatceniem pigtrowosci, a funkcjo-
nowaniem systemu przewodzgcego i wzmac-
niajacego u roslin drzewiastych. Ciaglos¢ pigter
jest, jak si¢ wydaje, warunkiem koniecznym do
zajscia intensywnej przebudowy poziomej, kto-
ra polega na zmianie orientacji komorek kam-
bium przy jednoczesnym zachowaniu stalej
wysokoéci pieter. W tym ukiadzie zasieg wzro-
stu intruzywnego jest minimalny. W przypad-
ku uktadu szachownicowego przebudowa po-
zioma jest utrudniona lub wrecz niemozliwa
(Ryc. 10) bez intensywnego wzrostu intruzyw-
nego. W kambiach, w ktérych pigtrowos¢ obej-
muje niewielka liczbe komérek, podobnie jak
w kambiach niepigtrowych obserwuje si¢ dos¢
czgsto wzrost intruzywny o duzym zasiegu po-
miedzy $ciany styczne odbywajacy si¢ w osi
pnia i jednocze$nie czgste eliminacje, czyli
przebudowa pionowa.

Przypuszczalnie istota funkcjonalnej pietro-
wosci kambium jest minimalizacja wzrostu in-
truzywnego, a tym samym nakladow energe-
tycznych zuzywanych na przebudowe. W tym
$wietle uklad szachownicowy jest zblizony do
ukladu niepigtrowego, bo — cho¢ wykazuje
morfologiczng pigtrowo$¢ — uniemozliwia re-
alizacje programu przebudowy poziomej przy
niewielkim wzroscie intruzywnym i tym sa-
mym moze by¢ uwazany za ukiad niefunkcjo-
nalnie pigtrowy.

Najpowszechniej wystepujacym sposobem
przebudowy jest stopniowe redukowanie nie-
cigglodci pieter przez wzrost intruzywny po-
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Ryc. 9. Schemat ukiadu komorek kambium na przekroju poprzecznym. Komorki w sasiednich rzedach
promieniowych ulozone sa naprzemienne. Komorki inicjalne obrysowano kolorem czerwonym i zaznaczono na
niebiesko. Linia przerywana wskazuje polozenie $ciany podzialowej przyszitego podziatu peryklinalnego

Fig. 9. Diagram of the arrangement of cambial cells in the transverse section. Cells in neighboring radial files
are shifted against each other. Initial cells are outlined with red and colored with blue. Dashed line shows the
predicted position of the division wall in the future periclinal division
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Ryc. 10. Hipotetyczne nastgpstwo zmiany orientacji komorek w pakietach ulozonych szachownicowo. Bez
udzialu wzrostu intruzywnego pomigdzy $ciany styczne przebudowa na tej drodze jest niemozliwa. Kotkami
zaznaczono miejsca przesunigcia pakietow wzglgdem siebie i skutek po zmianie orientacji

Fig. 10. Hypothetical consequence of the change of fusiform cells orientation in cambium with chessboard pat-
tern of cell packets. The rearrangement is impossible without intensive intrusive growth in between tangential
walls. Displacements of packets and the consequence of their reorientation are marked with circles

==
>

Ryc. 11. Wyréwnywanie granic pigter poprzez wzrost intruzywny pomigdzy Sciany styczne A) gorne korice gru-
py komorek rosna intruzywnie i jednoczesnie ich dolne korice sg eliminowane, co sprawia wrazenie przesuwa-
nia si¢ komplekséw wzgledem siebie B) Eliminacja calych komplekséw poprzez wzrost intruzywny koncow
komorek nalezacych do gérnego i dolnego pigtra

Fig. 11. Leveling of the boundary of the storeys by the intrusive growth in between tangential walls A) upper
ends of the group of cells grow intrusively and their lower ends are eliminated, which looks as if the complex-
es migrate B) Elimination of whole complexes due to the intrusive growth of the ends of the cells from the upper
and the lower storey
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migdzy $ciany styczne. Grupa komérek wydtu-
za si¢ na jednym korcu i jest skracana na dru-
gim, co sprawia wrazenie przesuwania si¢ kom-
pleksow wzgledem siebie (Ryc. 11A). Znacznie
rzadziej obserwowano sytuacje, w ktorych cate
kompleksy byty eliminowane (Ryc. 11B). Zda-
rzenia te sg jednak spektakularne, poniewaz po-
woduja gwaltowng zmiang ukladu komdrek
przy stopniowej redukcji niecigglo$ci pigter.
Efektem obu tych sposoboéw przebudowy jest
powstanie regularnej pigtrowosci, utatwiajacej
zmiang kata nachylenia komérek wrzecionowa-
tych wzgledem osi pnia, a wigc powstanie pig-
trowosci funkcjonalne;j.

SUMMARY

Due to the fast change of the orientation of
fusiform initials in a consequence of the hori-
zontal rearrangement, trees with regular
storeyed arrangement form interlocked grain,
enabling fast growth of a tree in conditions of
strong competition for light, with maintenance
of the mechanical properties of a trunk.

The described storied arrangement may be
regarded as functional, in contrast to the storied
arrangement which is limited to the small pack-
ets of cells, shifted against each other, and
called non-functional in this article.

This division may be useful in explanation
of the mechanism of rearrangement: change of
the inclination of fusiform cells in species with
non-functional cambium would evoke the
intensive intrusive growth, disordering storeyed
arrangement in the cambium.

In our investigation the horizontal rearrange-
ment in the non-functional cambium was not
observed so far; however it was shown that in
the most of the investigated species the gradual
reduction of storeys discontinuity is a conse-
quence of vertical rearrangement, what leads to
the formation of functional storeyed arrange-
ment.
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