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BEATA ZAGORSKA-MAREK

ONTOGENEZA KAMBIUM

I. Ogélna morfologiczna i rozwojowa charakterystyka kambium

Kambium jest merystemem wtornej tkanki waskularnej spotykanym u roslin
odznaczajacych si¢ przyrostem wtornym. Ze wzglgdu na swe polozenie jest zali-
czane do merystem6éw bocznych. W dojrzalych organach osiowych roéliny (fodyga,
korzen) kambium tworzy zamknigty zazwyczaj cylinder komorek merystema-
tycznych zawartych pomigdzy tykiem i centralnie polozonym drewnem.

Istnieja dwa typy komoérek kambium: komorki wrzecionowate i komorki
promieniowe. Aktywno$¢ podzialowa komorek wrzecionowatych (podzialy pery-
klinalne — rownolegte do powierzchni kambium) jest przyczyna wytwarzania
elementéw podhuznego systemu przewodzacego wtornego drewna i tyka. Komorki
promieniowe wystepujace w zespotach zwanych promieniami produkuja promienie
tykodrzewne wchodzace w sklad systemu przewodzacego poprzecznego. W wyniku
podziatéw peryklinalnych komoérki kambium tworza rzedy radialne, ciagle od
floemu do ksylemu. W kazdym rzedzie w strefie kambium znajduje si¢ komoérka
inicjalna oraz jej najmlodsze pochodne: komorki macierzyste floemu i komorki
macierzyste ksylemu [85, 86, 30, 43]. Komorki te morfologicznie nie réznia sig,
albowiem komérki macierzyste ksylemu i floemu sa komorkami merystematy-
cznymi i tez dzielg si¢ peryklinalnie. Roznica pomigedzy komorka inicjalng a przy-
" legajaca do niej rowniez dzielaca si¢ komorka nieinicjalng polega na tym, ze wszyst-
kie pochodne komorki nieinicjalnej- po pewnym czasie opuszczaja strefe kambium
rdznicujac si¢ w elementy badz ksylemu badZ floemu, podczas gdy po kazdym
podziale peryklinalnym komorki inicjalnej jedna z jej dwoch pochodnych zawsze
pozostaje w strefie kambium przejmujac role komorki inicjalnej. Pojecie komorki
inicjalnej ma zatem znaczenie nie tyle strukturalne ile rozwojowe — jest to ko-
morka, z ktorej powstaja wszystkie inne komoérki strefy kambium oraz drewna
i lyka nalezacego do jednego rzedu radialnego. Istnieja dwa sposoby rozumienia
terminu kambium: szeroki i waski. Pierwszy ujmuje kambium jako stref¢ ko-
moérek dzielacych si¢ pomigdzy roznicujacym si¢ drewnem i fykiem, wedlug dru-
giego kambium to ‘wylacznie warstwa komérek inicjalnych.
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Obydwa typy komoérek kambialnych, tzn. wydluzone komoérki wrzecionowate
i prawie izodiametryczne komorki promieniowe aczkolwiek odrgbne morfologi-
cznie posiadaja podobna ultrastrukture [77]. Liczne obserwacje wskazuja na mo-
zliwo$é¢ przechodzenia jednego typu komorki kambialnej w drugi. Powszechne
jest skracanie si¢ droga eliminacji koricow i dzielenie si¢ $cianami poprzecznymi
komérek wrzecionowatych w trakcie ich przemiany w komorki promieniowe.
Jest to jeden ze sposobéw zwigkszania rozmiaréw i liczby promieni w rozrasta-
jacym si¢ powierzchniowo kambium. Proces odwrotny — zamiana komorek
promieniowych w komorki wrzecionowate — wystepuje rzadziej. Obserwowany
byl u niektorych dwulisciennych [23, 12] oraz w zrastajacym si¢ po poprzecznym
naci¢ciu kambium modrzewia [38]. Zjawisko przemiany komorek wrzecionowatych
w promieniowe i vice versa nalezy najprawdopodobniej wigza¢ ze wspomniana
wyzej jednolitoscia budowy submikroskopowej obydwu typéw komorek. W zale-
znoéci od ulozenia komorek wrzecionowatych wyrozniamy zgodnie z klasyfikacja
Baileya [2] dwa zasadnicze typy morfologiczne kambium: kambium pig¢trowe
i niepietrowe. Odmienno$¢ strukturalna obydwu typow kambium polega na tym,
ze w kambium pigtrowym komorki ogladane na przekroju stycznym sa ulozone
w horyzontalne szeregi tzw. pietra, korice komoérek nalezacych do jednego pigtra
wystgpuja na tym samym poziomie, podczas gdy w kambium niepigtrowym brak
podobnego uporzadkowania — konce komoérek leza na réznych poziomach.
Kambium pigetrowe i niepigtrowe rézni si¢ nie tylko ulozeniem komoérek wrzecio-
nowatych lecz rowniez dlugoécia tych kemorek. Pigtrowej strukturze kambium
towarzysza krotsze komorki wrzecionowate. Obydwie te cechy : wystgpowanie krotkich
komoérek wrzecionowatych i ich pigtrowe uloZenie s3a cechami roSlin stojacych na
wysokim szczeblu rozwoju filogenetycznego [2]. Najdluzsze komorki wrzeciono-
wate mozna spotka¢ u nagonasiennych — u Sequoia do 9000 pm — gdzie pigtro-
wy uklad komérek w kambium nie wystgpuje. U okrytonasiennych dlugie komorki
wrzecionowate posiadaja roSliny o prymitywnych cechach budowy anatomicznej
drewna. Jedne z najkrétszych komorek (175—200 pm) sa spotykane u przedsta-
wicieli wyspecjalizowanej rodziny Papilionaceae, gdzie jednoczesnie czgstym zja-
wiskiem jest pigtrowo$¢ kambium (Robinia, Dalbergia, Laburnum i inne rodzaje).
Pictrowe uloZenie komorek wrzecionowatych w kambium pojawito si¢ w kilku
odrgbnych pniach rozwojowych $wiata roslinnego w sposob niezalezny, $wiadczy
o tym wystepowanie kambium pigtrowego w takich rodzajach nalezacych do ro6znych
rzedow jak: Tilia, Robinia, Dispyros, Entandrophragma, Tamarix itd. Cecha ta
ma wigc pochodzenie polifiletyczne. '

Promienie w kambium sa zespotami komorek izodiametrycznych na przekro-
ju stycznym. W zaleznoéci od liczby komorek w najszerszym miejscu promienie
moga by¢ jedno-, dwu- lub wielorzedowe, moga mie¢ tez rozmaita wysokosC.
Wysoko$¢ pro n'eni jest zawsze wigksza od ich szerokosci. Rodzaj, wielkod¢, liczba
przypadajaca na jednostke powierzchni oraz rozmieszczenie promieni na powie-
rzchni kambium stanowi do$¢ typowa, specyficzna dla gatunku cechg. Istnieja
gatunki posiadajace promienie wylacznie jednorzedowe (z rodzajéw: Salix, Aes-
culus, Populus) lub wylacznie wielorzgdowe (z rodzaju Platanus). Najczgsciej oby-
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dwa rodzaje promieni wystepuja jednoczesnie — promienie jednorzgdowe sa
wowcezas poczatkowymi etapami rozwoju promienia [43]. Charakter szczegélny
ma ulozenie promieni w kambium pigtrowym. Promienie moga miec tu wysokos¢é
pieter komorek wrzecionowatych lub wigksza, moga byC uszeregowane pigtrowo —
powtarza¢ niejako pigtrowy uklad komérek wrzecionowatych — lub tez tworzy¢
uklad niepietrowy. Gdy promienie sa ulozone pigtrowo, ich wysokos¢ jest na ogotl
mniejsza od wysokoéci pigtra komoérek wrzecionowatych, tak jest u licznych ga-
tunkéw z rodzaju Dalbergia i u gatunku Entandrophragma cylindricum, cho¢ zda-
rzaja si¢ rowniez dlugie promienie uloZone pigtrowo — u Sterculia tragacantha
wysoko$é pietrowo ulozonych promieni jest réwna wysokoéci trzech pigter ko-
morek wrzecionowatych [63]. Niekiedy dlugie i krotkie promienie wystgpujace
w kambium jednocze$nie sa odmiennie rozmieszczone: jedne tworza uklad pigtro-
wy, drugie za§ nieuporzadkowany [68]. Pigtrowe utozenie promieni moze ale nie
musi towarzyszyé pigtrowemu utoZeniu komoérek wrzecionowatych. Sytuacja
odwrotna — pietrowe uloZenie promieni przy niepigtrowym ukiadzie komorek
wrzecionowatych nie jest spotykana.

Procent powierzchni kambium zajmowany przez promienie zalezy od wielko-
§ci i liczby promieni. U iglastych, gdzie wigkszo§¢ promieni jest jednorzedowa,
komérki promieniowe zajmuja okoto 109, powierzchni kambium [2, 84]. U Ii-
Sciastych istnieje duza zmienno§¢ rozmiaréw powierzchni zajmowanej przez pro-
_ mienie: od 5% u Aeschynomene hispida [17], poprzez 409 u niektorych gatunkow
z rodzaju Dalbergia [33] az do 759, u Dillenia indica [34].
" Kambium jest tkanka rozwijajaca si¢ dynamicznie i zdolna do szybkich zmian
struktury, polegajacych z jednej strony na przemianach niepi¢trowego uktadu
komérek w uklad pigtrowy i vice versa, z drugiej za$ na tworzeniu si¢ podiuznych
zafalowan w ukltadzie komérek. W historii kambium mozna wyr6zni¢ dwa réwno-
legle biegnace procesy rozwojowe: ontogenetyczny wzrost powierzchni kambium,
z czym wiaze si¢ rozwj pietrowej lub niepigtrowej struktury oraz ontogenetyczne
zmiany nachylenia komérek prowadzace do wytworzenia falistej struktury kam-
bium. U podstaw wszelkich zmian jakie w kambium towarzysza obydwu tym pro-
cesom leza podzialy komorkowe i wzrost intruzywny zashigujace na miano ele-
mentarnych proceséw rozwojowych.

II. Elementarne procesy rozwojowe w kambium

Wzrost intruzywny

Koncepcja wzrostu intruzywnego komorek, ktérej autorami sa Sinnot i Bloch
[74], poprzedzona zostala dwiema teoriami stawiajacymi sobie za cel wyja$nienie
zmian we wzajemnym polozeniu komérek w kambium. Pierwsza byla koncepcja
wzrostu §lizgowego [58], druga méwila o wzroScie symplastycznym komorek
kambialnych [70]. W mys$l pierwszej teorii kazda komorka rosnie niezaleznie i pod-
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czas tego wzrostu tworza si¢ nowe kontakty pomiedzy komorkami — $ciany ko-
morek sasiadujacych ze soba §lizgaja si¢ po sobie. Nastepstw wzrostu $lizgowego
takich jak na przyklad wzajemne przesuwanie si¢ odpowiadajacych sobie pierwo-
_tnych pdl jamkowych w Scianach sasiadujacych ze soba komoérek kambium —
" nie znaleziono. Postulowana w koncepcji wzrostu symplastycznego jednakowa
predkos¢ wzrostu $cian kontaktujacych si¢ komorek bylaby z kolei, jak to wynika
z wszechstronnych badan Bannana zbyt mata aby mogta tlumaczy¢é duza szyb-
koé¢ zmian wzajemnego uloZenia komoérek spotykana niekiedy w kambium nie-
pietrowym, .

Do sformutowania teorii wzrostu intruzywnego przyczynily si¢ badania wzro-
stu merystemu wierzchotkowego korzeni traw. Sinnot i Bloch spostrzegli, Ze nie
wszystkie czgéci Sciany komorkowej rosna z jednakowa predkoscia. Wzrost moze
by¢ ograniczony do $cisle okreslonego migjsca. W miare wzrostu pojawiaé si¢ moga
nowe kontakty komoérek bez zmiany kontaktéw juz utworzenych. Wspomniani auto-
rzy uzyli dla okre$lenia tego typu wzrostu, stosowanego do dzi§ terminu ,,wzrost
intruzywny” 1 stwierdzili jednocze$nie, ze wystepowaniem wzrostu intruzywnego
w kambium mozna tlumaczy¢é zmiany obserwowane w tej tkance.

Wzrost intruzywny pojawia si¢ w kambium w chwili zakonczenia pierwotnego
wzrostu organu na dlugoé¢. Jest on jedna z przyczyn wystgpowania ostrych zakon-
czenn komoérek wrzecionowatych. Cecha ta odroznia komorki kambium od pro-
stokatnych w zarysie komorek prokambium [21]. W komorce kambialnej wzrost
intruzywny jest ograniczony do bardzo waskiej powierzchni $ciany tuz przy jej
krawedzi .[37], przy czym moze wystgpowaé na kazdej krawedzi komorki. W kam-
bium niepigtrowym skrécone po podziale antyklinalnym sko$nymkomorki wrzecio-
nowate wydluzaja sie poprzez wzrost wierzchotkowej krawedzi promieniowej
(szczytowy wzrost intruzywny). Jezeli wzrost pojawia si¢ na bocznej krawedzi
promieniowej to powoduje rozgalezienie sie komorki wrzecionowatej [54, 89,
87, 88]. Wzrost intruzywny krawedzi podiuznej powoduje z kolei wklinowanie si¢
komorki rosnacej intruzywnie pomiedzy komorki nalezace do sasiedniego rzedu
radialnego. Wzrost taki wystepuje podczas eliminacji komorek inicjalnych z kam-
bium.

Panuje poglad, ze wzrostowi intruzywnemu towarzyszy lokalne rozpuszczanie
blaszki srodkowej znajdujacej si¢ na przedzie rosnacego intruzywnie kornica. O zmia-
nach w blaszkach $rodkowych znajdujacych si¢ w poblizu takich korncow wspo-
mina Esau [30]. Wenham i Cusick [83] zajmujacy si¢ badaniem wzrostu intru-
zywnego miodych wiokien wtérnego drewna tlumacza rozpuszczaniem blaszki .
srodkowej zaokraglanie si¢ pierwotnie wielokatnych w zarysie komorek przyle-
gajacych do rosnacego intruzywnie konica. Uwazaja oni, Ze jest to zjawisko analo-
giczne do tego jakie wyst¢puje w parenchymie podczas powstania schizogenicznych
przestworéw migedzykomorkowych, co opisane zostalo przez Ptiestleya [69].
W obydwu przypadkach czynnikiem wywolujacym zaokraglenie si¢ rozklejonych ko-
morek bylby ich turgor (mtode, dojrzewajace widkna sa zywe i cienkos$cienne). Czyn-
nikiem decydujacym o rozwoju przestrzeni zajmowanej przez rosnacy intruzywnie
_ koniec jest wzrost radialny komorek. O ile wzrost taki wystgpuje — wspomniana
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przestrzen zwigksza si¢ poprzez symplastyczny wzrost wklinowanego korica i przy-
legajacych don komorek. Brak wzrostu radialnego, np. ‘w drewnie wytwarza-
nym pod koniec okresu wegetacyjnego oraz mala ilos¢ scian stycznych dostgpnych
dla rosnacego intruzywnie kofica wspomniani autorzy [83] wymieniaja jako czyn-
niki ograniczajace wzrost intruzywny.

Powszechnie przyjmowano dotad, ze wzrost intruzywny nie wystgpuje w kam-
bium pietrowym [68]. Brak wzrostu intruzywnego i podiuzne podzialy antyklinalne
sa uwazane za czynniki utrzymujace pietrowa strukture kambium. Niewatpliwym
przejawem wzrostu intruzywnego jest jednak w kambium pigtrowym Aeschynonie-
ne odtwarzanie ostrych zakoriczern komorek wrzecionowatych po podziale antykli-
nalnym [13]. U Entandrophragma za$ i u Tilia niewielki co do zasiggu wzrost
intruzywny, pojawiajacy si¢ na bocznych krawedziach promieniowych korncow
komorek wrzecionowatych, umozliwia zmiang polozenia tych korcéw na granicy
pi@fer [54, 88]. Stuszniejsze zatem wydaje si¢ mowienie nie o braku wzrostu lecz
o ograniczonym co do zasiegu wzroscie intruzywnym w kambium pigtrowym.
Szczegolny przypadek odnotowano podczas badan kambium Tilia, gdzie w wyniku
szczytowego intensywnego wzrostu intruzywnego powstala pewna liczba diugich
komérek utozonych niepigtrowo [88]. W kambium Fraxinus, gdzie istnieja warunki
dla powstawania lokalnie pigtrowej struktury kambium (patrz rozdz. IIl), podzialy
antyklinalne zachodza ze zbyt malg czestotliwoscia aby uwazac je za giéwna przy-
czyne pictrowego miejscami ulozenia komoérek wrzecionowatych. Czynnikiem
wspoldziatajacym z podiuznymi podzialami mégiby by¢ ograniczony co do zasiggu
(mniejszy niz w kambium niepigtrowym i nieco wigkszy niz w kambium pigtro-
wym) wzrost intruzywny wyréwnujacy polozenie koncow sasiednich komérek [62].

Wzrost ‘intruzywny przeciwnie skierowanych koncoéw komorek inicjalnych
nie jest jednakowy. W przypadku Thuja occidentalis silniej wydluzaja si¢ korice
bazalne [5], za$§ u Pinus — apikalne [9, 14]. Réznice w intensywnosci wydiuzania
pomiedzy obydwoma koricami komérek wrzecionowatych stwierdzono tez u drzew
lisciastych — u Liriodendron [24]. Rowniez w kambium pigtrowym wzrost intru-
zywny moze si¢ pojawia¢ w sposdb polarny — u Entandrophragma przeciwnie
skierowane konce komorkowe roznig sie czestotliwo$cia wystgpowania rozdwo-
jern w stosunku 14 : 1 [89], u Tilia za§ w stosunku 1,5 : 1 [88].

Rozmieszczenie wzrostu intruzywnego na powierzchni kambium jest zagadnie-
niem bardzo malo poznanym. Z badai Bannana [5] wynika, ze tendencja wy-
dhuzania sie konicow komoérkowych w okre$lonym kierunku dominuje w obrgbie
grup zawierajacych kilka sgsiadujacych ze soba komoérek. Badacz ten obserwo-
wal na powierzchni kambium pewnego rodzaju sektory: w obrgbie jednych wzrost
intruzywny dominowal na koncach bazalnych komoérek, w innych na korcach
apikalnych. U Entandrophragma wynikiem zroéznicowanej przestrzennie aktywno-
§ci wzrostowej w pietrze komorek inicjalnych jest regularny wzoér zlozony z roz-
mieszczonych naprzemian grup komoérek aktywnych, ktorych korce aktualnie
rosna intruzywnie i grup komérek nieaktywnych — o koricach nie przejawiajg-
cych wzrostu intruzywnego [89]. W kambium Entandrophragma aktywno$¢ wzrosto-
wa pojedynczego konca zmienia si¢ w czasie. Zjawisko to mozna obja$ni¢ przyj-
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mujac hipotez¢ o poprzecznym przesuwaniu si¢ aktywnosci wzrostowej w pigtrze
komoérek wrzecionowatych. Na korzy$¢ takiej hipotezy $wiadczy rowniez zjawi-
sko poprzecznego przesuwania si¢ w pietrze obszaru, w ktorym komorki maja
rozdwojone korice [89, 88].

Podziaty komorkowe

W kambium rozrézniamy dwa podstawowe typy podzialow komoérkowych
w zaleznoéci od ulozenia plaszczyzny podziatu w komorce wzgledem jej stycznych
4cian: podzialy peryklinalne — gdy plaszczyzna podziatu jest rownolegla do $cian
stycznych a wigc takze do powierzchni kambium oraz podzialy antyklinalne o pia-
szczyznie podzialu prostopadiej do $cian stycznych. Podzialy peryklinalne koméorki
inicjalnej sa przyczyna wytwarzania macierzystych komoérek ksylemu i1 floemu.
Podzial peryklinalny jest podzialem, w nastgpstwie ktdrego powstaja dwie nie-
jednakowe w aspekcie rozwojowym komorki: inicjalna oraz nieinicjalna, ktorej wszy-
stkie pochodne po pewnym czasie opuszcza stref¢ kambium. Po podziale antyklinal-
nym powstaja dwie jednakowe, bo pozostajace w kambium komérki inicjalne, zktorych
kazda dzielac si¢ peryklinalnie daje poczatek nowemu radialnemu rzedowi komoérek
macierzystych floemu i ksylemu. Jezeli ptaszczyzna podziatu peryklinalnego nie jest cat-
kowicie tzn. na calej swej dtugosci, rownolegla do $cian stycznych komorki inicjalnej
leczlekko do nich nachylona lub skrecona wzglgdem nich — podziat taki prowadzi
do skracania komorki inicjalnej lub eliminacji jej okre§lonych cze$ci np. jednego
z dwoch zakonczen rozgalezionego kornca komoérkowego.

Plaszczyzna podzialu antyklinalnego laczy zazwyczaj dwie podiuzne radialne
éciany komorki wrzecionowatej i zajmuje mniej lub bardziej skos$ne polozenie
wzgledem dtugiej osi komoérki. Antyklinalne podzialy poprzeczne w komorkach
wrzecionowatych wystepuja rzadko. Moga si¢ jednak pojawia¢ w okolicach zra-
nied kambium w procesie segmentacji komorek [37, 38]. Podtuznie i poprzecznie
moga si¢ natomiast dzieli¢ komoérki promieniowe.

Dawniej sadzono, ze komérki wrzecionowate dziela si¢ poprzecznie, nachyle-
nie $cian oddzielajacych komérki potomne po podziale uwazano za wynik wzrostu
przeciwnie skierowanych, stykajacych si¢ koficow tych komérek [57, 66]. Obser-
wacje przebiegu mitozy-w komérkach wrzecionowatych dokonane przez Baileya
[1] dowiodly jednak, ze juz ustawienie wrzeciona kariokinetycznego jest skos$ne
wzgledem dhugiej osi komorki. Skoéne podzialy antyklinalne odrézniaja komérki
kambium od dzielacych si¢ §cianami poprzecznymi komorek prokambium.

Stopiefi nachylenia skosnie polozonej $ciany antyklinalnej w chwili podziatu
komérki moze byé bardzo rozny, niekiedy kat jaki tworzy ona z dtuga osia komoér-
ki jest bardzo maly. Sciana takiego podiuznego podziatu nie taczy zaostrzonych
wierzcholkéw komorki inicjalnej lecz przebiega sko$nie pomigdzy dwiema prze-
ciwnymi bocznymi powierzchniami promieniowymi daszkowatych z zarysie
zakoriczen komorki [13].

Sciana podziatu antyklinalnego moze by¢ nachylona w prawo lub w lewo wzgle-
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dem dhugiej osi komorki (kierunki lewy i prawy na powierzchni kambium okresla-
my patrzac na t¢ powierzchni¢ od zewnatrz, zgodnie z obowiazujaca powsze-
chnie w badaniach kambium umowa). W pierwszym przypadku méwimy o po-
dziale Z, w drugim o podziale typu S. Rozmieszczenie podzialéw Z i S na powierz-
chni kambium nie jest losowe. Obszary wystgpowania podziatéw jednego typu
zwane s3 domenami (patrz rozdz. IV).

Specjalnym typem podziatu antyklinalnego komoérki wrzecionowatej jest po-
dzial boczny, w ktérym obydwie krawedzie §ciany z podziatu antyklinalnego wyste-
puja na tej samej §cianie podtuznej komoérki macierzystej, albo na prawej albo
na lewej. Podzialy boczne stanowia zazwyczaj niewielki procent podzialow anty-
klinalnych w kambium [8, 31, 24]. W niektérych przypadkach ich ilo$¢ moze wzra-
sta¢ wielokrotnie jak podczas odkladania pierwszego przyrostu drewna wtdrnego
u Leitneria — 37% [26] lub w kambium ro§lin zielnych — 509 u Polygonum
lapathifolium [27]. Wskutek podzialu bocznego powstaja dwie komorki, z ktorych
jedna jest krotsza, druga za$ ma t¢ sama dtugo$¢ co komorka macierzysta. Gdy
dhugo$é¢ obydwu komérek rézni sig niewiele, podziat boczny jest zarazem podziatem
podtuznym.

W przypadku antyklinalnych podzialéw skosnych dhugo$¢ Sciany podziatu
moze siggaé 92% dtugosci komorki dzielacej si¢ [2], w przypadku podzialow bo-
cznych — 949, [27]. Podzialy sko$ne z przewaga podziatow o wzglednej diugosci
Sciany mniejszej od 40% wystepuja w kambium niepigtrowym, podzialy o wig-
kszej dhugosci $cian wystepuja w kambium pigtrowym i sa gtéwng przyczyna chara-
kterystycznego uloZenia komorek, za§ podziaty boczne to jedna z drog powsta-
wania nowych promieni w kambium, wspélna dla szpilkowych i dwuliSciennych
[11, 12].

III. Zagadnienia zwigzane z rozrostem powierzchni kambium

Przyrost wtérny organu osiowego rosliny wiaze si¢ z nagromadzaniem pocho-
dnych kambium po stronie dosrodkowej (ksylem). Proces ten mogtby prowadzié
do wzrostu naprezenia grozacego przerwaniem ciaglosci cylindra kambium. Nad-
miernemu wzrostowi naprezenia przeciwdziala jednak postgpujace w miarg¢ od-
dalania si¢ od rdzenia, zwigkszanie si¢ powierzchni kambium. Pomimo to pewne
naprezenie kambium stale istnieje, o czym informuja eksperymenty z nacinaniem
tej tkanki [50]. Niezaleznie od naprezZenia rozciagajacego wystg¢puje ciSnienie ra-
dialne wywierane na kambium przez rozrastajace si¢ drewno i opér warstw koro-
wych. Ciénienie to jest waznym czynnikiem kontrolujacym stan kambium. Mozna
sic domysla¢, ze od jego wartoéci zalezy zakres zmian powierzchni kambium.
Usunigcie wplywu ciénienia powoduje przeksztalcenie si¢ komorek kambium
w komorki kalusowe. Ponowne przylozenie ci$nienia hamuje proliferacje komorek

i przywraca tkance jej normalng posta¢ i funkcje [16].
% — Wiadomosci Botaniczne, t. XXV, z. 2
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, Powstawanie pigtrowego i niepigtrowego uktadu komorek inicjalnych :
Glowna rolg w procesie zwigkszania sig powierzchni kambjum. odgryivaja "
podz:aiy antyklinalne oraz Wzrost komoérek po podziale. Dzigki podmalom Zzwigk-
" sza si¢ liczba komoérek inicjalnych co ma.znaczenie zasadnicze wobec ograniczo-
nego wzrostu tych komoérek na szerokosc.pw chwilr zajécia podziatu antyklinalnego -
powierzchnia kam_bn_nn nie zwigksza sie. Dopiero wzrost komérek po podziale
powoduje zwigkszenie si¢ powierzchni kambium. Gdy plaszczyzna kolejnych
* podzialow ‘jest prawie rownolegla do dlugiej osi komérki, obwoéd kambium po- -
“ wigksza sie poprzez wzrost symplast'yczny komorek. Wraz ze zwigkszeniem si¢
powierzchni kambium rozwija si¢ jego . pigtrowa struktura — korce komoérek
inicjalnych powstalych z jednej dzielacej si¢ podtuznie¢ komorki leza na tym samym
poziomje. Pigtro jest wigc sektorem komorek o wspOlnym pochodzeniu, zmien-
noéé¢ .dhugoéci tych komorek jest niewielka. Przy skoénie lllOZOIlC_} plaszczyznie
kolejnych podzialéw antyklinalnych, zwigkszenie si¢ powierzchni kambium naste-
puje poprzez wzrost intruzywny skroconych po podziale komoérek potomnych.
Wzrost intruzywny zlokalizowany na koncach tych komoérek pozwala im osiagnac
dlugos¢ komorki macierzystej; powodujac weiskanie si¢ rosnacego korica pomig-
dzy istniejace juz komorki daje w rezultacie rozepchnigcia tych komorek zwig-
kszenie obwodu kambium. Uklad komorek jest w tym przypadku niepigtrowy —
rosngce intruzywnie korice znajduja si¢ na réznych poziomach, lstniejc tez wigk-
sza niz przy ukladzie pigtrowym zmienno$¢ dhugosci komorek.
Roéznice dotyczace nachylenia $ciany po podziale antykhnalnym oraz zasiggu
wzrostu intruzywnego mozna uwaza¢ za przyczyng¢ rozwoju odmiennych struktu-
ralnie typow kambium w procesie zwigkszania powierzchni kambium. Wyksztal-
canie pigtrowej struktury odbywa si¢ przy podiuznych podziatach antyklinal-
‘nych i przewadze wzrostu symplastycznego nad intruzywnym. Z kolei uklad nie-
pigtrowy jest zachowany w nastgpstwie sko$nych podzialéw antyklinalnych oraz
silnego wzrostu intruzywnego, aczkolwiek w pewnych szczegolnych przypadkach
- pietrowo$¢ uktadu komérek inicjalnych moze si¢ utrzymywaé¢ pomimo obecnosci
skos$nych podzialéw antyklinalnych i szczytowego wzrostu intruzywnego [88].
Znane. w ontogenezie kambium zjawisko przechodzenia ukiadu niepigtrowego
komoérek w uklad pigtrowy i vice versa polega najprawdopodobniej na zmianie
charakteru proceséw elementarnych w pewnym etapie ontogenezy (np. komorki
dzielace si¢ dotad podhluznie zaczynaja si¢ dzieli¢ skoénie). Przejicie od niepigtro-
wej struktury kambium do pigtrowej jest zjawiskiem powszechnym dla gatunkow
. odznaczajacych si¢ ostatecznie pigtrowym ukladem komoérek inicjalnych i wyste-
puje we wczesnych etapach ontogenezy kambium. W miodych niezbyt grubych
pniach takich drzew cecha pigtrowo$ci moze si¢ jeszcze nie ujawniaé. Poczatkowo
panowal poglad, ze pietrowe ulozenie komérek w kambium jest powiazane z pigtro-
wa budowa prokambium [55]. Poglad 6w upadt w chwili oglaszania przez Beijera
[13] wynikéw badan nad Aeschynomene, cho¢ wczesniej juz Klinken [57] wyra-
zal przekonanie, ze pigtrowo$é prokambium nie jest warunkiem koniecznym dla
powstawania pietrowego ukladu komorek w kambium. Beijer wykazal, ze u Ae-
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schynomene prokambium jest niepigtrowe a przyczyng powstawania pigter komorek
| wrzecionpwatych sa podiuzne podzialy tych. Komorek zachodzace podczas rozwoju .
cylindra kambxum od qmomentu ustania pierwotnego wzrostu na dtugosé. ‘Beijer
‘stwierdzil tez, Ze na zaznaczenie.sie pietrowosci .ma wplyw wielko$é promienia
cylindra_kambium w ¢hwili rozpoczynania sig, wtornego przyrostu na grubo$é:
im mmejszy Jest ten promlen — tym sﬂme_] za.znacza si¢ poZniej pigtrowosé — tym
wiecej komorek tworzy dane pigtro.

Wzrost komérek na szeroko$é po podluznym podziale antykhnalnym w kam-
bium pigtrowym jest wzrostem symplastycznym “Wobec mniej wigeej stalej szero-
koéci komérek nie dzielacych sig, naturalnym jest oczekiwanie podtuznej synchro-
" nizacji podznalow antyklinalnych w komorkach nalezacych. do sasiadujacych ze so-
. ba pigter. Przypadek mogacy by¢ ilustracja tego zjawiska obserwowali w kambium
Robinia Derr i Evert [28]: w trzech kolejnych pigtrach podzial wystapit rowno-
‘cze$nie w komorkach lezacych jedna pod druga. Pulawska [71] w wyniku badan
pietrowego kambium Bougainvillaea glabra stwierdza, iz dzigki temu Ze po-
dzial antyklinalny komorki jednego pigtra pociaga za soba podzialy komoérek
gornego i dolnego pigtra, zachowuje si¢ podstawowy ksztalt i podstawowa liczba
kontaktow komodrek kambium.

Szczegodlnie interesujacy, niejako filogenetyczny aspekt przechodzenia od nie-
pigtrowej do pigtrowej struktury kambium reprezentuja gatunki posiadajace kam-
* bium hiepietrowe a zarazem stosunkowo krotkie komoérki wrzecionowate [78,
22, 29, 62]. Jako przykiad moze stuzy¢ Fraxinus znany jako gatunek o kambium

eplgtrowym u ktoregé na powierzchni kambium mozna spotkaé miejsca o wyra-
#nie pietrowym ukladzie komérek. Z badai Krawczyszyna [62] wynika, Ze ro-
zwéj takiej mozaikowej struktury kambjum mozna wiaza¢ ze stosunkowo znaczng-
dhugoscia $ciany podziatu antyklmalnego Sciana ta przebiega sko$nie w dlugich
komérkach a podtuznie w komorkach krotkich. Poréwnujac stosunek dhugosci
$ciany podzialu antyklinalnego do dlugoéci komoérki wrzecionowatej u réznych
gatunkow Krawczyszyn stwierdzil, ze waha si¢ on w granicach od 14,99 do
92,4%. U gatunkow posiadajacych pigtrowa struktur¢ kambium stosunek ten
wynosi okolo 70%, za$ u gatunkéw o kambium niepigtrowym ponizej 50 79;. Wyste-
pujaca u Fraxinus warto§¢ stosunku wynoszaca okolo 509 reprezentuje stan przej-
§ciowy pomiedzy warunkami dla powstawania dwoéch odmiennych strukturalnie
typoéw kambium.

Przejécie od pigtrowego do niepigtrowego ukiadu komorek jest mozliwe aczkol-
wiek w warunkach naturalnych rzadko spotykane. Lokalnie niepigtrowy uklad
komérek inicjalnych wystepujacy niekiedy w kambium Entandrophragma mozna
interpretowaé dwojako: z jednej strony jako miejsce, w ktorym spotykaja si¢ trzy
sektory komoérek o wspolnym pochodzeniu (trzy pigtra) powstale z trzech, na po-
czatku ontogenezy niepietrowo ulozonych komorek inicjalnych, z drugiej za$ jako
zaburzenia wynikajace z tego, ze w pewnym etapie ontogenezy nastapit sporady-
cznie podzial antyklinalny skoény. U Tilia nieregularnosci w pigtrowym ukladzie
komorek wynikaja z obecnoéci szczytowego wzrostu intruzywnego i sko$nych
podzialéw antyklinalnych [88].

2%
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W przypadku uszkodzenia kambium struktura pigtrowa ulega zawsze znacznym
zaburzeniom. Sko$ne podziaty antyklinalne oraz silny wzrost intruzywny komorek
w okolicy zranienia powoduja zanikanie pigter. Przypadek taki obserwowano
w nacigtym spiralnie kambium Tilia [54].

Podzialy, wzrost i eliminacje komoérek wrzecionowatych

Problem stosunku czestotliwosci podziatéw antyklinalnych komérek wrzeciono-
watych do tempa wzrostu intruzywnego oraz czgstotliwosci eliminacji tych komorek
przedstawili w swych pracach Hejnowicz [40] i Branski [14]. Dopiero stosunek
tych trzech wielkosci okresla realny przyrost powierzchni kambium. Czestotliwo$¢
podziatéw antyklinalnych jest rézna pomiedzy gatunkami [57, 4], pomigdzy oso-
bnikami tego samego gatunku [3] i na obwodzie tego samego pnia [6]. Zalezy
od wieku kambium — jest wyzsza w mtodym pniu [4, 26, 14]. Zalezy tez od gru-
boéci stoja [4]. Na tym samym wycinku powierzchni kambium czgstotliwo$¢ po-
dzialéw moze si¢ z czasem nasila¢ lub stabna¢ [31, 90].

W kambium niepi¢trowym od tempa wzrostu intruzywnego i czestotliwosci
podzialéw antyklinalnych zalezy S$rednia dlugo$¢ komorek wrzecionowatych.
Wielko$¢ ta zmienia si¢ z wiekiem kambium. Na poczatku ontogenezy Srednia
dhugo$é komoérek wzrasta. Stopniowo przyrosty dlugosci staja si¢ coraz mniejsze
i wreszcie po kilkunastu latach zostaje osiagnigta ostateczna dhugos¢, wokoét ktérej a-
ktualna $rednia dlugoéé oscyluje. Zjawisko to nosi nazwe reguly Sanio [75, 68,
43]. Regula Sanio znajduje odbicie w zmianach wzglednej dfugosci Scian pocho-
dzacych z podzialéw antyklinalnych. Dhugos¢ ta jest wigksza na poczatku ontogene-
zy kambium, w miar¢ uplywu czasu — maleje [4, 26, 14]. Regula Sanio nie oznacza
ontogenetycznego zmniejszania si¢ tempa wzrostu intruzywnego w kambium.
Jest ona raczej wyrazem stopniowego dopasowywania si¢ pierwotnie mniejszej
niz ostateczna dtugo$ci komérek do wartoSci dwoch przeciwstawnie dzialajacych
czynnikéw: tempa wzrostu intruzywnego i czestotliwosci podzialow antyklinal-
nych [40, 43]. Na zmiang $redniej dtugoéci komorek moze mie¢ dodatkowy wplyw
czgstsza eliminacja krotszych komorek [10]. U Pinaceae wystgpuje to zjawisko
w postaci eliminacji komoérek lezacych po podziale po stronie bazalnej — wskutek
niesymetrycznych podziatéw antyklinalnych skosnych bazalne komoérki potomne
sa krétszymi po podziale [14]. Jest to przyklad zjawiska zachodzacego w kambium
w sposéb polarny.

Eliminacja komorek inicjalnych jest czynnikiem ma;accym posredni wplyw
na wzrost powierzchni kambium. Czestotliwo$¢ podziatéw antyklinalnych i szyb-
koéé wzrostu intruzywnego w kambium mepiqtrowym przewyzszaja (niekiedy dosé
znacznie) zapotrzebowanie wynikajace z oddalania si¢ kambium od $rodka pnia.
Nadmiar komoérek jest eliminowany [41]. Przy duzej $rednicy cylindra kambium
(w grubych pniach) czestotliwoéé podziatéw antyklinalnych jest niewiele wigksza
od czestotliwosci eliminacji [4, 51], poniewaz wzgledna szybko$¢ wzrostu powierz-
chni w takim przypadku jest stosunkowo mata. Eliminowanie komoérek powsta-
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tych w wyniku intensywnych podzialéw ma duze znaczenie w zmianach nachylenia
komoérek w kambium niepigtrowym (patrz rozdz. 1V). Eliminacja pojedynczej
komorki inicjalnej wiaze si¢ z podzialami sko$nie peryklinalnymi tej komoérki
oraz ze wzrostem intruzywnym komorek sasiednich. Podziat peryklinalny nie do-
chodzac do szczytu komorki skraca ja, za$ rosnace intruzywnie krawgdzie sasiaduja-
cych z nia komérek wciskaja sie pomigdzy t¢ komorke a jej pochodna. W przypa-
dku komorek wrzecionowatych eliminacjami objgte sa komorki krotsze i posiada-
jace mniej kontaktéw z komérkami promieniowymi [10]. Eliminacja takiej komor-
ki moze polegaé na jej zamianie w komorke macierzysta floemu lub ksylemu albo
tez na przeksztalceniu jej w promien. Skrocenie komorki wrzecionowatej w tym
ostatnim przypadku prowadzi albo do jej zmiany w pojedyncza komoérke promienia,
albo tez poprzedza podzialy poprzeczne eliminowanej komorki przeksztalcajace
ja w promieri kilkukomorkowy jednorzedowy.

Inicjacja i rozwdj promieni

Zwiekszanie si¢ powierzchni kambium poprzez wzrost liczby komorek wrzecio-
nowatych wymaga powstawania nowych promieni. Stosunek liczby komérek wrzecio-
nowatych i promieniowych jest bowiem na danej powierzchni jednostkowej wiel-
koscia stala [15]. Nowe promienie moga si¢ tworzy¢ w sposob poprzednio opisany —
poprzez skrocenie i poprzeczne podzialy eliminowanej komorki wrzecionowatej,
badz tez poprzez asymetryczny podziat antyklinalny — komorka inicjalna promie-
nia jest wowczas odcinana z boku lub na korcu komoérki wrzecionowatej. W czasie
rozwoju promienia cz¢$¢ powstajacych sukcesywnie komoérek promieniowych
jest eliminowana. Zaréwno skracanie komorki wrzecionowatej jak i utrata czgsci
komorek inicjalnych promienia t(ﬁjawiska wystepujace w mniejszym lub wigkszym
nasileniu u wielu drzew [31, 24, 25, 26, 27, 90]. Wedtug Philipsona i wsp. [68]
stopienn skrocenia komorki wrzecionowatej zalezy od ogdlnej dtugosSci komorek
w kambium: im dluzsze komoérki wrzecionowate tym wigksze ich skracdnie przy
przeksztalceniu w promien. Prawidlowo$é ta znajduje potwierdzenie w poréwna-
niu obserwacji Everta [31] dotyczacych skracania si¢ komérek wrzecionowatych
u Pyrus z obserwacjami Beijera [13] i Butterfielda [68] dotyczacymi Ae-
schynomene, gdzie w kambium wystepuja uloZone pigtrowo krotkie komorki wrze-
cionowate, ktére przeksztalcajac sie w promiefi nie zmniejszaja swej wysokosci.
Cumbie [26] obserwowat w kambium Leitneria zmniejszanie si¢ dtugosci wysokich
inicjaléw i jednocze$nie niezmniejszanie si¢ dtugoéei krotkich inicjatéw w okresie
poprzedzajacym przemiang tych komoérek w promienie. Entandrophragma cylin-
dricum, gdzie w kambium wystepuje zmniejszenie si¢ wysokosci przeksztalcanych
w promien inicjatéw wrzecionowatych [90], nie stanowi odstgpstwa od reguly, po-
niewaz pomimo pigtrowej struktury kambium gatunek ten posiada stosunkowo
dtugie komorki wrzecionowate — do 500 pm [54].

Rozwéj promienia wymaga podziatéw antyklinalnych juz istniejacych komorek
promieniowych. Podzialy te moga by¢ poprzeczne lub podtuzne. W kilkukomérko-
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inrym promieniu tylko najwyzej i najnizej potozona komoérka moze rosnaé intruzyw-
nie i dzieli¢ si¢ poprzecznie. Komoérki te dalej beda hazywane komérkami krawedzio-
" wymi promienia. Komorki lezace pemigdzy kemorkami krawgdziowymi, przylega-
- jace do podiuznej $ciany radialnej-komorki wrzecionowatej, nie rosng w*kierunku

podiuznym, bo byloby to mozliwe jedynie w przypadku symplastycznego wydhuza-

nia ‘si¢ promienia, a takiego wzrostu nie ma. Komorki te jednak moga rosngé
w kierunku poprzecznym do osi promienia i dzieli¢ si¢ podiuznie. O wystepowaniu
i roli eliminacji komorek inicjalnych w promieniach wiadomo niewiele. Moga
one wystepowaé podczas rozszczepiania si¢ 1 igczenia promieni w kambium [76,

59]. Eliminacje komérek krawedziowych prowadza do zmiany wysokosci promienia.

Skrocenie promrenra widoczne na przekau stycznym jest wynikiem wzrostu
intruzywnego korica komérki wrzecionowvatej wciskajacego si¢  pomigdzy dwie
kolejne komorki krawgdziowe promienia, tworzace wraz z innymi pochodnymi
jeden rzad radialny. Evert [31] uwaza, Z: ekspansja konca komorki wrze-
cionowatej jest zawsze poprzedzona eliminacja komorki promieniowej — miej-
sce tej komorki zajmuje stopniowo komorka wrzecionowata. Specjalnym rodzajem
eliminacji komorki promieniowej jest jej przeksztalcenie si¢.droga wzrostu intru-
zywnego w komorke wrzecionowata. U Entandrophragma podzialy i eliminacije .
komorek promlemowych wystepuja w sposob polarny: czqsmej na jednej krawedzi_. -
promienia. niz na drugiej [90].

Ze wzgledu na prawidlowo$¢ rozmieszczenia promieni mozna je traktowac
jako elementy pewnego wzoru histologicznego istniejacego na powwrzchm kam-
bium. We wzorze tym wbudowywanie nowego elementu pomiedzy juz lstmejqce
podlega okreSlonym zasadom — w mysl hlpotezy Biinninga [19] miejsce inicja- °
cji nowego promiema JeSt icisle okre§lone j Jego odlegloscig od promieni juz istniejg- '
cych. W procesie inicjacji nowego promienia odgrywajz; zapewne rol¢ mechanizmy
negatywnej homeogenicznej - indukgcji, podobnig jak w przypadku powstawania -
‘nowych aparatow szparkowych w miodym lisciu [18], czy tez ndwych zwiazkow
lifciowych na merystemie wierzchotkowym pedu [81, 82]. Trzeba jednak zazna-

- czyé, ze istnieja i inne koncepcje zwigzane z zagadnieniem inicjacji nowych pro-
mieni w kambium, ktérych autorzy polemizuja z hipoteza Biinninga [20].

W kambium Entandrophragma cylindricum, gdzie promienie s3 usze-
regowane pietrowo i wysoko§¢ ich nie przekracza wysokosci pigtra komorék
wrzecionowatych — nowy promien jest inicjowany posrodku grupy komorek
wrzecionowatych znajdujacych si¢ pomigdzy dwoma kolejnymi istniejacymi
juz w pietrze promieniami. Krytyczna odleglo$¢ pomigdzy tymi promieniami,
przy ktérej zachodzi inicjacja nowego promienia, réwna jest najczgdciej szerokosci
oémiu komorek wrzecionowatych [90]. Mozna przypuszczaé, ze aby zachodzit
dalszy rozwdj takiego promienia odleglos¢ ta musi si¢ zwigksza¢ poprzez dalsze
podzialy antyklinalne znajdujacych si¢ obok promienia inicjatéw wrzecionowatych.
Przy braku takich podzialéw rozrost promienia moglyby ogranicza¢ wystgpujace
wraz z podziatami eliminacje komérek-promieniowych. Mozliwe, ze w ten spo-
s6b nalezy thumaczyé obecno$¢ eliminacji w promieniu. Redukqa llczby inicjatow
~promieniowych moze prowadmé do catkowitej eliminacji promienia. Liczba za-
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inicjowanych promieni na ogoét przekracza liczbe przypadkéw, w.kgorych .taki
promied moze si¢ rozwija¢ — u Liriodendron okolo 30% nowopowsta]ych _pro-_
mieni ‘ulega catkowitej eliminacji [24]. '

Przy niéwielkich zmianach powierzchni kambmm srodki promlem zachowujq
stale polozeme Wraz ze wzrostem tej powierzchni zmienia si¢ jednak stopniowo
pozioma odlegto$¢ pomiedzy srodkami istniejacych promieni. Twierdzenie o stato-
§ci poloZenia promieni na powierzchni kambium jest prawdziwe dla krotkich
okresow czasu (niewielkie przyrosty powierzchni kambium). Dhuzsze okresy mozna
bra¢ pod uwage wowczas gdy cylinder kambium ma na tyle duzy promien, ze jego
zmiany daja niewielkie zmiany powierzchni. Drugim warunkiem niezbednym dla
prawdziwosci wspomnianej zasady jest rownomierna grubos¢ tych samych stojow
drewna dla wszystkich pozioméw badanej powierzchni kambium. Na przyklad
podczas obrastania przez todyge Sassafras oplatajqcej ja liany Lonicera, w dre-
whnie ponad liana przyrosty sa nierownej grubosci i w kambium Srodki promieni
tworzace poczatkowo prostokat przechodza po pewnym czasie w skrecony
(wskutek istniejacych dodatkowo zmian nachylenia komorek) trapez [67].
Zachodzace w krotkich okresach czasu silne zmiany nachylenia komoérek zwigzane
z wystq:powamern w kambium wzoréw domenowych (patrz rozdz. IV) nie’ daja
uchwytnych zmian potozenia promlem [42]

IV. Ontogenetyczne' zmiany nachylenia komérek w kambium
Mechanizm naturalnych zmian nachyl‘enia'

W kambium komorki moga zmieniaé swe pochylenie w prawo .lub w lewo

-wzgle;dem osi pnia. Mechanizm tych zmian'jest nieco podobny w kamblum pigtro-

wym i niepigtrowym, poniewaz w obydwu przypadkach zasadhicza rble-odgrywa
ukierunkowany ‘wzrost intruzywny.

W kambium niepigtrowym juz. podziaty antyklinalne majg charakter kierun-
kowy — po - podziale skoSnym typu Z ‘osie komorek potomnych sa nachylone *
w prawo, po podziale typu S —w lewo w stosunku do osi komorki macierzystej.

" Wzrost 1ntruzywr1y wystepuje na szczytowej krawedzi koricow komérek skréco-

nych po. podziale i trwa dlugo — az de ‘osiagnigcia przez komorki potomne roz-
miar6w komorki macierzystej, po czym znéw nastgpuje podziat [2]. Kierunkowo$é
wzrostu intruzywnego przejawia si¢ w chwili spotkania dwoch koncow wydtuzaja-
cych si¢ w przeciwnych kierunkach, wynikiem zachodzenia tych koncéw poza
siebie jest pochylenie osi komorek w  prawe lub w lewo odpownedmo do konfigu-
racji zdarzenia.

Zmiany nachylenia komorek moga réwniez zachodzi¢ 'w ka.mblum pigtrowym
chocnaz podzialy antyklinalne sa tutaj podtuzne i nie wyst¢puje szczytowy wzrost
intruzywny — dzigki temu wyksztalca si¢ i ‘utrzymuje pigtrowa struktura kambium.
Z badan przeprowadzonych nad Entandrophragma [54] oraz Tilia [88] wiemy,
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ze w pigtrowym kambium krétkotrwaly wzrost intruzywny bocznej krawedzi
promieniowej korica komoérki wrzecionowatej moze wystgpowaé na krawedzi
prawej (zdarzenie typu Z) lub na krawedzi lewej (zdarzenie typu S). W nastepstwie
tego wzrostu powstaje nowy zaostrzony koniec komorki, podczas gdy dotychczas
istniejacy koniec jest eliminowany. W ten sposdb zmienia si¢ polozenie korica
na granicy pigter — komorka pochyla si¢ w prawo lub w lewo. Czesto spotykane
w pigtrowym kambium rozdwojenia konicow reprezentuja etap przejciowy pomiedzy
dwoma kolejnymi potozeniami korica na granicy pigter. Wzrost intruzywny pojawia-
jac si¢ wielokrotnie i zawsze na tej samej krawedzi bocznej korica powoduje jego
ciggle i jednokierunkowe przesuwanie si¢ wzdluz granicy pigter. Pojawiajac sie
na przeciwnej krawedzi jest przyczyna zmiany kierunku przebudowy korca i zmiany
kierunku pochylania si¢ komorki.  Przy jednokierunkowej zmianie nachylenia
komoérek obydwa przeciwnie skierowane korice tej samej komorki przesuwaja sie
w przeciwnych kierunkach. Ten szczegdlny mechanizm przebudowy nie wymaga-
jacy licznych podzialéw, polegajacy na wzajemnym przemieszczaniu si¢ przeciwnie
skierowanych koncéw komorkowych wzdluz granicy pigter umozliwia zmiany
nachylenia komorek wrzecionowatych przy zachowaniu ich pigtrowego uktadu [54].

W kambium pigtrowym komoérki pochylone sa érednio diuzsze od komorek
niepochylonych. Zjawisko to sprzyja zachowaniu stalej wysokosci pieter, a co
za tym idzie stalego podiuznego wymiaru cylindra kambium pomimo zachodzacych
zmian nachylenia komoérek wrzecionowatych [90].

Zmiana nachylenia promieni w przebudowujacym si¢ kambium odbywa si¢
biernie — pod naciskiem komérek wrzecionowatych. Srodki promieni zachowuja
stale polozenie, natomiast ich osie ulegaja pochyleniu. W kambium niepigtrowym
czesto spotykanym zjawiskiem jest zwigzane z przebudowa rozszczepianie i taczenie
promieni. Rozszczepienia wynikaja z ukierunkowanego szczytowego wzrostu
komorek wrzecionowatych i w zwiazku z tym sa dwojakiego rodzaju: jezeli pasmo
komorek wrzecionowatych rozdzielajace promien jest nachylone w prawo w sto-
sunku do osi promienia, méwimy o rozszczepieniu typu Z, jezeli jest nachylone
w lewo — o rozszczepieniu typu S. Zjawiskiem przeciwnym do rozszczepienia
promieni jest ich laczenie polegajace na eliminacji sko$nego pasma komorek
wrzecionowatych rozdzielajacego dwa promienie. Eliminacja komoérek nachylo-
nych w lewo powoduje polaczenie dwoch promieni w jeden, ktérego of jest nachylona
bardziej w prawo niz byly poczatkowo nachylone osie dwoch wyjsciowych pro-
mieni (zdarzenie typu Z). Eliminacja pasma komoérek wrzecionowatych nachylo-
nego w prawo jest wydarzeniem typu S. Mozna przypuszczaé, ze Koniegzno$é
rozszczepiania promieni utrudnia szybka przebudowe komoérek wrzecionowatych
zwlaszcza w przypadku kambium pietrowego. W kambium Tilia niepigtrowo
uloZzone promienie, ktorych wysoko$¢ znacznie przekracza wysokos$¢ pigtra ko-
morek wrzecionowatych, sa rozszczepiane podczas wymuszonej spiralnym nacig-
ciem przebudowy kambium i dopiero powstale w ten sposob krotkie fragmenty
promieni pochylaja si¢ wskutek naporu komoérek wrzecionowatych [54]. Jest prawdo-
podobne, Ze wyrazem specjalizacji kambium pigtrowego, w ktéorym zachodza
naturalne cykliczne zmiany nachylenia komodrek wrzectonowatych, jest skrécenie
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promieni i uszeregowanie ich w pigtra. ,,Zamknigcie” promieni w pigtrach obser-
wowane u Entandrophragma ulatwia niewatpliwie funkcjonowanie mechanizmu
przebudowy komorek, polegajacego na przemieszczaniu si¢ koncow komoérek
wrzecionowatych wzdluz granicy pigter.

Warunkiem szybkiej zmiany orientacji komoérek w danym obszarze kambium
jest z jednej strony dostatecznie duza czgstotliwo$¢ zdarzen kierunkowych, takich
jak podzialy, eliminacje i wzrost komorek, z drugiej za$ jednakowy kierunek tych
zdarzeri (Z-towy lub S-owy). W przebudowywujacym si¢ kambium niepi¢trowym
czestotliwo$¢ odpowiednio zorientowanych podzialéw antyklinalnych i tempo
wzrostu intruzywnego sa tak duze, ze wzrost liczby komoérek ponad potrzeby
zwiazane z rozrostem powierzchni kambium musi byé kompensowany licznymi
eliminacjami tych komérek [41]. W kambium pi¢trowym Entandrophragma wielo-
krotnym eliminacjom podlegaja nie cale komorki lecz ich zakonczenia znajdujace si¢
w ,nieaktualnym” polozeniu na granicy pigter.

Wzor domenowy i jego falowa interpretacja

Kierunek zdarzeri wywolujacych zmiang nachylenia komorek nie jest w danym
- miejscu kambium losowy. Obszar, w ktérym wszystkie zdarzenia maja ten sam

kierunek (Z lub S), nazywa si¢ domena [7, 39, 41, 42, 52, 53, 59, 60]. Kambium
odznacza si¢ strukturg domenowa tzn. sklada si¢ z domen Z i S. Wzér dome-
nowy przesuwa si¢ po powierzchni kambium [42, 43, 44, 45, 46, 47, 60, 61, 53, 72,
73], wskutek czego w danym miejscu kambium nastgpuje okresowa zmiana typu
domeny. Z badan Krawczyszyna [60] wynika, ze u Platanus cz¢stotliwo$¢ zda-
rzefi kierunkowych jest duza poSrodku domen a wyraZnie zmniejsza si¢ na granicy
pomiedzy kolejnymi domenami. Wskazuje to na ciagly charakter zmian czgsto-
tliwoéci zdarzed w obrebie jednej domeny. Krawczyszyn stwierdzit réwniez,
ze czestotliwo$é zdarzern w danym miejscu kambium zmienia si¢ w czasie w zwigzku -
z przesuwaniem si¢ wzoru domenowego. Ciaglo$¢ przestrzennych *i czasowych
zmian intensywnosci przebudowy komérek stwierdzono tez w kambium pigtro-
wym Entandrophragma [90].

U wiekszoéci drzew wzor domenowy wedruje w kierunku apikalnym, choé
zdarzaja si¢ wzory migrujace bazypetalnie [72]. Niekiedy w tym samym kambium
wystepowaé moze jednocze§nie kilka wzoréw domenowych rézniacych si¢ kierun-
kiem przesuwania [46, 73, 90].

Wzory domenowe moga rézni¢ si¢ wysokoscia domen a takze szybkoscia migra-
cji wzoru po powierzchni kambium. Istnieje zalezno$¢ pomigdzy szybkoscia przesu-
wania si¢ a wysoko§cia domen: im wyzsze domeny tym szybsza wedrowka danego
wzoru [53, 60]. Dzigki istnieniu wyzej opisanej korelacji czas trwania domeny
w okreslonym miejscu kambium jest dla réznych wzoré6w mniej wigcej staly i wynosi
okolo 10 lat [43, 44, 45, 46, 47, 48].

Kolejne wystepowanie po sobie domen Z i S oznacza kolejne wystgpowanie -
obszaréw roznigcych sie kierunkiem pochylania komérek. Jezeli zmiana pochylenia
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+jest ~ dostatecznie szybka — cé;'@stotﬁwoéé zdarzeri - kierunkowych w domenach
-dostatecznie-duza — na powierzchni kambium powstaja utozone jeden pod drugim -

obszary o odmienttym tzn. Z i*S nachyleniu komoérek, tworzgce podtuzna-falg nachyle-
Jia . korhorek.r W terr sposob powstaje falisty uklad komoérek w kambium. ‘Ro--

’\zmiary obszaréw zetowego i esowego nachylenia komorek zalezq od wysokoécx

* domen, za$ ich granice sa wzglcdem granic domen pionowo przesumf;te ‘Zmiana

kierunku pochylenia oznacza wycofanie si¢ z danego nachylenia i przejicie komo-

~ rek przez maksymalne wychylenie w danym kierunku. W zwigzku z tym granice

domen znajduja sie tam, gdzie komoérki sa maksymalnie wychylone [90].

Wzér domenowy przesuwa si¢ po powierzchni kambium, wraz z nim przesuwa
si¢ fala nachylenia komoérek. W zwiazku z tym'w danym miejscu kambium opréocz
okresowych zmian typu domeny wystepuje cykl zmian nachylenia-komorek. Fali-
sty uklad komoérék w kambium znajduje odbicie w falistym ukladzie komorek
drewna. Nachylenie elementow ksylemu jest bowiem analogiczne do nachylenia
wytwarzajacych je komorek inicjalnych.

Hejnowicz [43, 44, 45, 47, 48, 49] przedstawil koncepcjg, zgodnie z ktora
migrujace. wzory domenowe w kambium mozna interpretowac¢ jako przejaw istnie-

.nia w tej tkance biegnacych fal o réznej dtugosci i predkoscei, posiadajacych jednak
3taly okres. Fale te ukierunkowujac w czasie i przestrzeni zdarzenia komorkowe

w kambium wywoiujqce zmiang nachylenia komérek inicjalnych wplywaja na zmiane -
formy kambium, a tym samym zastuguja na miano fal morfogenetycznych. Obecnos€ - -
wzoru domenowego na ‘powierzchni kambium to, w mysk koncepcji fal morfo-

. genetycznych, przestrzenny wyraz fali; przesuwanie si¢ wzoru domenowego izmiafia

typu domeny w danym miejscu kambium jest, przejawem czasowym tejze fali.

' Za hipoteza fal ukierunkowania zdarzen w kambium przemawia szereg zjawisk
zwigzanych z wystepowaniem wzoré6w domenowych i-tworzeniem falistej stru-

ktury kambium. Do najciekawszych z_nich naleza:

1) pulsowanie wysokosci domen w kambium Fraxinus produku_lqcym dr‘ewnoh
podwojnie fallste ktore to zjawisko:daje si¢ objasni¢ interferencja dwoch kambial- '
nych fal morfogenetyc:nych [47]; nalezy przy. tym podkreslié, ze zdolno$é do super-
pezycji jest-jedna z najbardziej charaktcrystycznych wlasnoéci fal. ;

2) zmiany falistej struktury.kambium Enmndrophragma polegajace- na okre-
sowym prostowaniu si¢ zafalowanego ukladu: ltcomorek inicjalnych, ktére -mozna
interpretowaé jako wynik istnienia w kambium biegnacej ‘fali ukierunkowania
zdarzefi o amplitudzie wzrastajacej nagle od zera do pewnej stalej, dalej nie znrie-
niajacej si¢ wartosci; fala taka wzbudzajac przesuwajace si¢ dwa razy wolniej
modulowane zafalowanie ukladu komorek inicjaln)';ch jest jednocze$nie- przyczyna
jego okresowego zaniku [91]. >

Interesujacy przypadek falistosci modulowanej u Entandrophragma dowodzi,

iz sposOb w jaki zmienia si¢ amplituda fali morfogénetycznej moze by¢ istotnym
czynmklem wplywajqcym na tworzenie sig okreslonego typu falistosci w kamblum
i w drewnie [92, 93].

Hejnowicz [48, 49] przypuszcza, ze fale ukierunkowama zdarzen w kamblum
s szczegOlnym przejawem powszechnego zmwmka — tworz:ema informacji prze-
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_strzennej na zasadzie ‘fal. Akcentuje przy tym dw:e wiasciwosci takich fal — staty
okres, charakterystyczny dla fal zwigzanych z 1nformaq@ dla okreslonego typu
wzoru rbznicowania si¢ komdrek, oraz zdolno$¢ do. interferencji. Interferencja
fal roznrgcych si¢ dtugoscia ale.o tym samym okresie daje-stacjonarne wzory,am-
phitudy; ‘ktore wedhug Hemowcha petnityby role map z informacja pozycyjnq
dla réznicowania komorek :

Zmiany nachylenia komérek wymuszone naci¢gciami kambium

Oprécz zmian nachylenia komorek inicjalnych zwigzanych z wystgpowaniem
wzoréw domenowych znamy réwniez zmiany nachylenia komorek, ktére mozna
wywolaé eksperymentalnie np. poprzez spiralne nacigcia kambium. Znajdujace sie
w poblizu nacigcia komorki beda wowezas przyjmowaly nachylenie zgodne z jego
przebiegiem. Eksperymenty z réznego rodzaju nacigciami kambium przeprowa-
dzali na gatunkach posiadajacych kambium niepigtrowe tacy badacze jak:
McDaniels i Curtis [64], Harris [35, 36], Farrar [32], Thair i Steeves [80].
Mechanizm zmian nachylenia komorek wywotanych eksperymentalnie jest w przy-
~ padku kambium niepigtrowego podobny do tego, jaki wystgptlje podczas natu-
ralnych zmian nachylenia w domenach: komorki pochylaja si¢ wskutek nasilo-
nych podziatéw antyklinalnych, ktérych ptaszczyzna ukiada si¢ rownolegle do linii

nacigcia, a takze dzigki silnemu ukierunkowanemu wzrostowi intruzywnemu [32].
Zmiany nachylenia komérek w kambium pietrowym u tych drzew, u ktoryeh nie
istnieja wyraZne zmiany wynikajace z obecnoici wzoréw domenowych, mozna
spowodowa¢ przy zastosowaniu.odpowiednich eicsperymentow [65, 79, 56]>Wywo-.
lane sztucznie przy pomocy spiralnych nacigé zmiany nachylenia komoérek kam-
bium pietrowego Tilia przebiegaja z utrata pigtrowoSci w sposéb podobny do fego
jaki wystepuje w kambium niepigtrowym [54], przy czym obecnosé rozdwolanych
koncow komoérek wrzecionowatych w nacietym kambium Tilia swnadczy o mozli-
wosci jednoczesnego ' wystgpowania obydwu opisanych wcze$niej mechanrzméw -

pizebudowy komorek; takiego jaki wystgpuje w pigtrowym kambium u Entan- -

drophragma i takiego, jaki jest typowy dla kambium niepjetrowego.

Dla badafi nad rozWojem Zzywego organizmu kambium stanowi mezwyklc
cenny obickt. Jest to jédynarbodaj tkanka, ktérej historia rozwoju zostaje utrwa-
lona. Kazda zmiana struktury kambium znajduje odbicie w produkowanym przezeri
drewnie. W kolejnych poktadach drewna znajduje si¢ pelna sekwencja procesow -
rozwojowych jakie kolejno zachodzily w kambium. Czytajac ich zapis w drewnie
mozna odtwarza¢ histori¢ kambium dla bardzo dlugich okreséw czasu. Powstaje
w ten sposob mozliwoéé badania zjawisk rozwojowych w sposob ciagly w czasie
i W przestrzeni.

Ogolna oscylacyjno-falowa teoria morfogenezy sformulowana przez Hejno-
wicza w oparciu o wyniki badaii kambium pozwala doceni¢ znaczenie tych badan
w poznaniu mechanizméw regulacji procesow morfogenetycznych. W chwili obe- . .
cnej rodza si¢ pytania dotyczace czynnika decydujacego na poziomie komérkowym
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o kierunkowosci podzialéw i wzrostu intruzywnego w kambium. Z kolei odkrycie
w pigtrowym kambium poprzecznie migrujacych ,,mikrowzoréw domenowych”,
0 okresie znacznie krotszym niz w przypadku wzoréw domenowych migrujacych
pionowo [90, 88], wskazuje by¢ moze na istnienie kilku kategorii zjawisk falowych
w kambium. Zwiazek pomiedzy tymi zjawiskami jest obecnie zagadnieniem otwartym.
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