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ROLA FITOHORMONOW W KSYLOGENEZIE

Warunkiem aktywnosci kambium i réZnicowania si¢ drewna jest zarowno
doplyw substancji zywieniowych jak i funkcjonowanie mechanizmu regulujacego,
w ktérym, jak wskazuje wigkszo$¢ dotychczasowych badan, dominujaca role od-
grywaja hormony roélinne,

Obszerna literatura dotyczaca tych zagadnien omoéwiona zostala w szeregu
prac przegladowych [182, 88, 135, 196, 14, 28, 79, 169, 138, 154]. Pomimo nagro-
madzenia duzej ilosci danych do$wiadczalnych w dalszym ciagu stosunkowo mato
poznany jest mechanizm regulacji sezonowych zmian w aktywno$ci kambium, r6zni-
cowania rocznego stoja na drewno wczesne i pdZne, a takze dojrzewania z komorek
tkanki kambialnej wyspecjalizowanych funkcjonalnie i tworzacych okreslong struk-
tur¢, roznych elementow drewna.

Wielu badaczy podkre$lalo wazna rol¢ jaka odgrywaja czynniki Zzywieniowe
w procesie tworzenia drewna [72, 80, 136, 47, 9, 92]. Badania Everta i Kozlow-
skiego [35] oraz Everta i in. [36] wskazuja, Ze rdoznicowanie si¢ normalnego
ksylemu u topoli i klonu zalezne jest od nieprzerwanego zaopatrzenia w asymilaty.
Cukier obok auksyny jest czynnikiem koniecznym w procesie tworzenia drewna
w odcinkach pedu wierzby [137] i sosny [206]. Rézne weglowodany moga wywoly-
wacé zrdéznicowang reakcje tkanki [6]. Jeffs i Northcote [67] zaobserwowali,
ze zorganizowana tkanka ksylemu tworzyla si¢ w eksplantatach grochu w obec-
noéci dwusacharydow zawierajacych «-glikozydowy rodnik przy nieredukcyjnym kon-
cu czasteczki. Wszystkie inne badane cukry powodowaly tworzenie si¢ rozproszo-
nych elementéw przewodzacych. Na stymulacj¢ tworzenia si¢ drewna w eksplan-
tatach karczocha najbardziej wplywala skrobia [105] a w izolowanych odcinkach
pedu sosny, sacharoza [205]. . .

Jakkolwiek w litéeraturze znane sa przykfady indukcji ksylogenezy wylacznie
przez same cukry [27, 156], to jednak przewazajaca liczba prac §wiadczy o tym,
ze rolg¢ weglowodandw nalezy rozpatrywaé jako niespecyficzna w aspekcie ich wspét-
dzialania z regulatorami wzrostu, a szczegoélnie z auksyna [203, 105]. Znane sa takze
przyklady tworzenia si¢ drewna bez dostarczania cukru, tylko pod wpltywem regu-
3 — WiadomoS$ci Botaniczne t. XXVI/3
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latorow wzrostu [86], ale w tym przypadku nie mozna wykluczy¢ interakcji z endo-
gennymi substancjami odZzywczymi, ktére mogly wystepowaé w badanych tkankach.

Jednak w kulturach tkankowych ksylogeneza moze zachodzi¢ tylko przy obec-
nosci auksyny i weglowodanow [189, 188, 166, 39]. Wedlug Wetmore i Riera [188]
w obecnosci auksyny, przy niskim stgzeniu sacharozy, w homogennym kalusie
Syringa tworzyly si¢ elementy ksylemu, za§ przy wysokiej koncentracji. — elementy
floemu. Posrednie stezenia sacharozy wplywaly na tworzenie si¢ zaréwno ksylemu,
jak i floemu.

Obok zywieniowych funkcji weglowodanow, Doley i Leyton [32, 33] wskazuja
na zalezno$¢ ksylogenezy od zmian potencjalu wodnego $rodowiska spowodowa-
nych osmotycznymi wiasciwosciami cukrow.

Z wielu prac wiadomo, ze réznicowanie pierwotnej i wtérnej tkanki przewodzacej
pobudzane jest przez czynniki pochodzace z liSci i paczkow. Usunigcie tych orga-
néw powaznie redukuje tworzenie si¢ ksylemu, a umieszezenie wierzchotkow wzrostu
pedéw w homogennym kalusie powoduje réznicowanie si¢ w nim tkanki waskular-
nej [158, 69, 15, 181, 60, 188, 179, 177, 178, 146, 147]. Gloéwny i jak dotychczas
niewyjasniony problem dotyczacy tworzenia si¢ drewna zwigzany jest z me-
chanizmem powstawania réznych typéw komorek z pochodnych kambialnych.
Zdaniem Shiningera [152] réznicowanie naczyn podlega innym czynnikom niz
roznicowanie cewek i wldkien. Autor ten stwierdzil, ze normalne réznicowanie
ksylemu w pedach siewek Xanthium wymagalo obecnosci rozwijajacych sig¢ lisci
lub dostarczania egzogennych regulatoréw wzrostu. Usunigcie lisci i paczkow po-
wodowalo zatrzymanie réznicowania si¢ wiokien i cewek, przy nieprzerwanej
produkcji pochodnych kambialnych, z ktérych roznicowaly si¢ normalne, male
naczynia. Potencjalne wiokna i cewki pozostawaly cienkosciennymi komérkami
parenchymatycznymi. Procent komérek wytworzonych przez kambium, ktére
rozwingly si¢ w naczynia byl taki sam w roslinach nienaruszonych, dekapitowanych
lub z pozostawionym jednym liSciem. Rozwéj pojedynczego liscia powodowal
stymulacje rownoczesnego tworzenia si¢ widkien i cewek jedynie w czasie szybkiego
wzrostu blaszki lisciowej. Sugeruje to, ze niedojrzale liScie dostarczaja czynnikow
do wydluzania komorek, tworzenia $ciany wtornej i lignifikacji potencjalnych
cewek i widkien [152].

Hess i Sachs [55] wysungli hipotezg, Ze zliSci do kambium transportowany jest
wigcej niz jeden stymulator i ze stymulatory te moga si¢ tworzy¢ w niejednakowych
proporcjach w lifciach o réznym wieku. Wykazali oni, Ze stymulatory produkowa-
ne przez liScie miode i dojrzale rdznia si¢ przynajmniej jednym komponentem.
Ponizej mlodych lisci Phaseolus vulgaris tworzylo si¢ wiele naczyn, natomiast po-
jedynczy dojrzaly li§¢ powodowal tworzenie si¢ duzej ilosci ksylemu zawierajacego
w caloéci przewazmie wiokna. W badaniach tych efekty spowodowane przez mlode
lifcie mozna bylo wywola¢ egzogenna auksyna, natomiast przez licie dojrzale
mieszaning auksyny i gibereliny.

Whitmore i Jones [191] zaobserwowali, Ze inicjaly kambialne u brzoskwin
porazonych wirusem jamkowatoéci fodygi byly stosunkowo krétkie i réznicowaly
si¢ na komorki parenchymatyczne zamiast na normalne elementy przewodzace.



119

Tkanka kambialna chorych drzew zawierala nienormalnie wiele giberelin a mato
auksyny. Zjawisko podobne do wywolywanego przez chorobg bylo powodowane
takze przez podziat na odcinki pedu kwasem giberelowym (GA;). Natomiast nor-
malny ksylem mogt si¢ tworzyé po dodaniu auksyny kwasu-3-indolilooctowego
(TAA). Autorzy ci sadza, Zze zaklécona rownowaga hormonalna moze by¢ odpo-
wiedzialna za anatomiczna charakterystyke drewna chorych drzew.

Opisany powyzej efekt dzialania kwasu giberelowego jest zgodny z wynikami
innych badan, w ktérych wykazano, ze dostarczenie samego GA; do pedow roslin
drzewiastych stymulowalo aktywnos$¢ kambialng, ale nie wplywalo na réznicowanie
elementow ksylemu [184, 183, 32, 137, 153]. Roznicowanie drewna odbywalo sig
wowczas gdy giberelina byla stosowana razem z auksyna [184, 29, 30], lub wéwczas,
gdy byla dostarczana do nienaruszonych roslin, w ktorych endogenna auksyna
mogla wystepowaé¢ w destateczrej ilesei [11, 10, 1].

Synergizm, jaki istnieje migdzy auksyra i kwasem giberelowym w stymulacji
tworzenia si¢ drewna, moze dotyczy¢ wplywu gibereliny na transport auksyny.
Wskazuja na to badania Fielda [38], w ktorych stwierdzono, ze szybkoS§¢ prze-
mieszczania_ si¢ znaczorego IAA w pedech wierzby wyraZnie zwigkszala si¢ po

“ dostarczeniu GA,.

Aktywno$¢ kwasu giberelowego stwicrdzono w l!czr.ych procesach fizjologicz-
nych u wielu gatunkéw z rodzaju Quercus [96]. Michniewicz i Samek [104]
stwierdzili synergistyczne wspoldzizlanic IAA i GA; na wzrost siewek degbu szypul-
kowego. W badaniach tych autoréw ro§liny, ktorym dostarczano hormony charak-
teryzowaly si¢ szybszym wzrostem pedow i korzeni, byly takze grubsze i wyzsze
niz roéliny kontrolne. Obccno$¢ substancji giberelinopodobnych i auksyny w rozwi-
jajacych si¢ nasionach degbu stwierdzit Michalski [100, 101, 102], a w rozwijaja-
cych si¢ pedach szczytowych Michalski i Krzysko [103].

Stymulujacy wplyw kwesu giberelowego na tworzenie si¢ drewna gatunkéw
ro§lin iglastych jest zwykle nieznaczny [87, 37, 202]. Roéliny te sa rowniez mniej
wrazliwe na dzialanie GA, pod wzgledem stymulacji wzrostu wydluzeniowego
pedow [114, 187, 81]. Kwas giberelowy nie stymuluje takze wzrostu kalusa sosny
zwyczajnej [145], hypokotylu sosny zwyczajnej [212], sosny czarnej [50] i $wierka
pospolitego [34].

Egzogenne cytokininy sa konieczne do indukcji podzialow komorkowych w wielu
kulturach in vitro, ale tworzenie tkanki waskularnej wymaga obecnosci nie tylko
cytokinin, ale i auksyny [169]. Interakcje cytokinin zauksyna w morfogenezie drewna
stwierdzono w kulturze kalusa korzeni Pisum i Convolvulus, kalusa pedu Centaurea,
[167], kalusa soi [167, 40] kalusa tytoniu [8], w odcinkach korzenia grochu [168],
w korowych eksplantatach korzenia grochu [124], w eksplantatach rdzenia salaty
[26]. Optymalne warunki do podziatdéw komorek kambialnych i réznicowania
ksylemu w izolowanych korzeniach rzodkiewki [97, 170, 171] i rzepy [123] wyste-
puja przy lacznym dostarczaniu do pozywki cytokininy, auksyny, sacharozy i inosi-
tolu. Wylaczenie ktorejkolwiek z tych substancji wplywalo na obniZenie iloci
tworzonego drewna.

Rézne substancje zaliczane do grupy cytokinin charakteryzuja si¢ takZze rézng

a
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aktywno$cia w stymulacji tworzenia drewna. W procesie ksylogenezy w eksplanta-
tach rdzenia salaty, zeatyna w interakcji z auksyna okazala si¢ bardziej skuteczna
niz kinetyna [24]. Zdaniem Dalessandro i Robertsa [26] najbardziej aktywna
jest zeatyna, nastepnie kinetyna i benzyladenina.

Stymulacje aktywnoéci podzialowej kambium i réznicowania drewna w pedach
jabloni, przez syntetyczne cytokininy w interakcji z auksyng stwierdzili Pieniazek
i Jankiewicz [128, 129], Pieniazek [127], Pienigzek i Saniewski [130], a w pe-
dach wierzby Robards i in. [137].

Jakkolwiek tworzenie elementow tkanki waskularnej moze by¢ indukowane
przez same cytokininy, co zostato stwierdzone migdzy innymi w izolowanych migdzy-
wezlach grochu [162] lub w kulturach tkankowych zarodkéw racznika [155], to
z drugiej strony proces ten mdgt by¢ wywolany bez dostarczenia cytokinin, tylko
w obecnoéci auksyny, np. w odcinkach pedu Coleus [39] czy w cksplantatach bulw
karczocha [25]. Poniewaz z tkanek tych ro§lin wyizolowano jednak znaczne ilosci
substancji cytokininowych i auksyn [7, 119], fakty te moglyby wskazywaé na mozli-
wo$¢ wspéldziatania endogennych i egzogennych, tych dwu grup regulatoréw wzro-
stu.

Nalezy braé¢ pod uwagg, Ze stymulacja procesu tworzenia drewna przez synte-
tyczne cytokininy w pedach roslin drzewiastych moze by¢ uzalezniona od sezonowej
wrazliwoéci tkanki kambialnej. Jak wykazaly bowiem badania Hejnowicz i To-
maszewskiego [52] oraz Zajaczkowskiego [206], synergistyczna interakcja
kinetyny z IAA w stymulacji aktywno$ci kambialnej i réznicowania drewna u sosny
wystepowata jedynie w okresie wiosennym.

Hipoteze, Ze substancje z grupy cytokinin moga uczestniczy¢ w regulacji procesu
aktywnoéci kambialnej i réznicowania elementow drewna wydaja si¢ potwierdzaé
takze badania Zajaczkowskiego i Wodzickiego [209], w ktérych wykazano,
7e ekstrakt metanolowy z tkanki kambialnej i tyka pnia sosny pospolitej, dostarczony
do pozywki razem z TAA powoduje wydtuzanie czasu tworzenia i zwigkszenie iloSci
powstajacego drewna w kulturze izolowanych odcinkéw pedu sosny. Dalsze bada-
nia wykazaly, ze ekstrakt ten zawiera substancje o aktywnosci cytokininowej [207]
oraz, ze oczyszczone frakcje cytokinin wplywaja na drewnienie cewek ksylemu
sosny [83]. Wedtug Kubowicz [84] sezonowe zmiany iloéci substancji cytokinino-
wych u sosny sa skorelowane z sezonowymi wahaniami w intensywnosci tworzenia
sie drewna. Ponadto sezonowe zmiany zawarto$ci naturalnych cytokinin w tkan-
kach kilku gatunkéw drzew stwierdzili Hewett i Warelng [56, 57], van Staden
[172, 173, 174, 175], Skene [157].

W regulacji proceséw aktywnosci kambialnej i réznicowania ksylemu, oprocz
stymulatoréw moga braé udzial takze inhibitory wzrostu. Wystgpowanie substancji
o charakterze inhibitoréw stwierdzono w tkankach ro§lin drzewiastych w drugiej
czesci sezonu wegetacyjnego [126, 44, 76, 78], a takze u roslin poddanych warunkom
do$wiadczalnym indukujacym przejécie w stan spoczynku [118, 126, 142, 90, 141,
31, 194, 195]. Wér6d naturalnych inhibitoréw wzrostu najwigksza aktywnoscia od-
znacza si¢ powszechnie wystepujacy u roSlin kwas abscysynowy (ABA) [121].
W badaniach zwiazanych ze wspéldziataniem réznych regulatorow wzrostu
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w tworzeniu ksylemu najczesciej stosuje si¢ znany inhibitor transportu auksyny —
kwas 2,3,5-tréjjodobenzoesowy (TIBA).

Morfologiczne zmiany w budowie drewna tworzonego w obecnosci- TIBA
stwierdzilo szereg autorow [91, 21, 22, 109, 74, 52]. W badaniach tych obserwowano
tworzenie si¢ drewna reakcyjnego w pedach ponizej miejsca dostarczania TIBA.
W $wietle badann Wershinga i Baileya [186] Necesanego [112], oraz Casper-
sona [16, 17], w ktorych stwierdzono, ze tworzenie si¢ drewna reakcyjnego spowo-
dowane bylo miejscowym dostarczaniem auksyny lub wytworzeniem poprzecznego
gradientu tego hormonu w pedzie, wydaje si¢, ze obserwowane efekty dziatania
TIBA na budowe drewna sa skutkiem wplywu tej substancji na mechanizm regulacji
procesu tworzenia drewna, zalezny od poziomu i rozmieszczenia auksyny w tkan-
kach. Takie przypuszczenie wydaje si¢ byé zgodne z badaniami Moreya i Cron-
shawa [108], w ktorych nie stwierdzono tworzenia si¢ drewna reakcyjnego jezeli
do pedow, oprocz TIBA, byla dostarczana auksyna. W innych badaniach [74, 107]
obserwowano tworzenie si¢ pod wplywem TIBA, waskich, nieregularnych i znie-
ksztalconych naczyn. Zmniejszenie wielkosci naczyn w pedach roélin poddanych
dzizlaniu TIBA obserwowali takze Ghorashy [43] i Krause [82]. Z kolei Rob-
netti Morey [143] wykazali, ze dostarczenie TIBA do siewek Prosopis powodowato
zmniejszenie liczby tworzacych sie widkien polaczone ze znacznym zwigkszeniem
ilosci migkiszu drzewnego. Wedlug Shiningera [153] kambium tworzy komorki
migkiszowe w warunkach niskiego poziomu auksyny. W dalszych badaniach na
siewkach Prosopis stwierdzono, ze zmiany w budowie anatomicznej drewna two-
rzacego si¢ w obecnosci TIBA sa podobne do zmian wywolanych przez inne inhi-
bitory transportu auksyny [106, 144, 110]. TakzZe tworzenie si¢ drewna w obecnosci
auksyny i cytokininy w wycinkach rdzenia sataty bylo catlkowicie hamowane po
dodaniu TIBA do pozywki [140]. Siebers i Ladage [156] wykazali, Ze wysokie
stezenie TIBA hamowalo aktywno$é kambialna i roznicowanie ksylemu w hypoko-
tylu Ricinus. Ponadto Thompson i Jacobs [165] stwierdzili, ze 1% roztwor
TIBA w lanolinie dostarczony na obraczke wokoét miedzywezla Coleus, powyzej
zranienia, powodowal zahamowanie regeneracji tkanki waskularnej, pomimo
dostarczenia auksyny do pedu powyzej obraczki.

Wezesniejsze badania wykazaly, ze w obecnoéci TIBA zmniejsza si¢ ilosé dy-
- fuzyjnej auksyny w tkankach roélinnych [3, 23, 193]. W kazdym przypadku wyniki
‘badan byly zgodne z hipoteza, ze TIBA zmniejsza ilo§¢ endogennej auksyny dostep-
nej dla -procesow roznicowania komoérek. Mechanizm dziatania TIBA nie zostal
dotychczas blizej poznany, jednak zdaniem wielu badaczy, dzialanie tej substancji
zwigzane jest z hamowaniem polarnego transportu auksyny [85, 117, 51, 116,
19, 2, 73, 192]. Libbert [94] postuluje, ze TIBA jest inhibitorem transportu wielu
substancji, ktérych przemieszczanie wymaga dostarczenia energii.

Wsréd wielu poznanych dotychezas substancji wzrostowych gléwne znaczenie
w procesach regulacji réznicowania komoérek roslinnych przypisuje si¢ auksynie.
Na nadrz¢dna rolg tej substancji w regulacji morfogenezy drewna, wskazywaly
klasyczne juz dzi§ badania, w ktorych po odizolowaniu kambium od Zrédia natural-
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nej auksyny (przez usunigcie wierzchotkéw wzrostu, badZ zaobraczkowanie todygi)
nastepowato zahamowanie aktywno$ci kambium [158, 111, 69, 59, 180, 181]. Dos-
tarczenie auksyny syntetycznej powodowalo natomiast stymulacje aktywnosci
podzialowej kambium i réznicowanie pochodnych [132, 159, 48, 49, 186, 70, 41].

Stwierdzono rowniez sezonowe zmiany aktywno$ci endogennej auksyny w tkan-
kach pni drzew [215, 4, 161]. Wyniki tych badan byly podstawa do wysunigcia
hipotezy, ze sezonowe zmiany aktywno$ci kambium i réznicowanie si¢ stoja na
drewno wczesne i pozne regulowane sa poprzez zmiany stezenia naturalnej auksyny
w pniu [122, 182, 89, 91].

Na dominujacy udziat auksyny w regulacji procesu morfogenezy tkanki wasku-
larnej wskazywaly tez wyniki badan nad indukcja ksylogenezy in vitro [139, 24,
25, 26]. Wetmore i Rier [188] wykazali, ze IAA dostarczony miejscowo do kalusa
z Fraxinus americana, Syringa vulgaris, Ligustrum vulgare, Salix purpurea, Parthe-
nocissus tricuspidata i Helianthus tuberosus, indukowal tworzenie si¢ ,,skupien”
tkanki waskularnej. Podobne wyniki otrzymali Jeffs i Northcote [66] przy uzyciu
kalusa Phaseolus vulgarisi Camellia oraz Wright i Northcote [203] w kalusie klonu.

Wodzicki [198] stwierdzil jednak, ze aktywno$¢ auksyny ekstrahowanej
z regionu kambialnego pnia sosny pospolitej nie wykazuje wyraznych zmian i jest
wysoka w ciagu catego roku. Réwniez Jenkins i Shepherd [68] stwierdzili u Pinus
radiata jedynie niewielkie zmiany zawartosci auksyny ekstrakcyjnej w czasie sezonu,
wykazujace mala korelacje ze wzrostem kambium. Dostarczanie do dekapitowanych
pedow gtownych sosny auksyny syntetycznej w pascie lanolinowej wplywa na two-
rzenie si¢ duzej iloSci drewna w okresie wiosennym, natomiast pdZnym latem
wplyw jest nieznaczny [202]. Zajaczkowski [206] stwierdzil, Ze jakkolwiek stymu-
lacja aktywno$ci kambialnej uwarunkowana jest steZeniem auksyny dostarczonej
w pozywce, to jednak wrazliwo$¢ kambium na dzialanie tej samej koncentracji
TIAA zmienia sie w ciagu sezonu i moze byé rézna na réznych wysokosciach pnia
sosny.

Sezonowe zmiany wrazliwo$ci kambium i réznicowania ksylemu na dzialanie
tej samej ilo$ci auksyny w kulturze odcinkéw pedu stwierdzono réwniez u debu,
jesionu, lipy, klonu i wierzby [133]. W badaniach tych najwigcej drewna tworzylo si¢
na wiosne, a najmniej péznym latem i jesienia. Gatunki pierScieniowonaczyniowe
(dgb, jesion) na wiosng tworzyly drewno z duzymi naczyniami, podobnymi do naczyn
drewna wczesnego, natomiast latem powstawaly naczynia o niewielkiej Srednicy,
przypominajace elementy przewodzace drewna péznego. Zrdéznicowang reakcje
kambium na auksyn¢ podawana do dekapitowanych pedoéw Fraxinus w okresie
wzrostu i w czasie spoczvnku obserwowala juz wezesniej Reinders-Gouwentak
[134]. Zdaniem tej autorki w rozwoju kambium wystgpuja na przemian okresy
autonomicznego spoczynku i zdolnoéci do wzrostu, a stymulujacy wplyw auksyny
ujawnia si¢ tylko po ustapieniu spoczynku [135].

Od dawna wiadomo, ze pedy roslin drzewiastych charakteryzuja si¢ polarnoscia
odzwierciedlajaca osiowe zrdznicowanie ciala rofliny, ktéra utrzymuje si¢ takze
w izolowanych odcinkach, co ujawnia si¢ podczas regeneracji korzeni i korony
[176]. Wysoka autonomiczng polarno$¢ przejawia tkanka kambialna, na co wska-
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zuja miedzy innymi obserwacje zjawisk regeneracyjnych u roslin poddanych réznym
zranieniom, dekapitacji, szczepieniom itp. [20, 13, 148, 185, 53]. Z kolei gtéwnym
czynnikiem zwiazanym z polarno$cia kambium moze by¢ auksyna, ktorej obecnos¢
w regionie kambialnym stwierdzito szereg autorow [197, 190, 149, 120], poniewaz
hormon ten jest aktywnie transportowany w kierunku od wierzchotka do podstawy
pedu [93, 99, 98, 46, 42, 38].

Zgodnie z hipoteza, Ze bazipetalny transport endogennej auksyny tworzacej si¢
w czasie rozwoju paczkow jest stymulatorem inicjacji podziatéw kambialnych na
wiosng [215, 160, 4], postulowano, Ze polarny transport auksyny w pedzie jest
glownym elementem mechanizmu regulujacego aktywno$¢ kambialng i réznicowa-
nie sie komorek pochodnych kambium [64, 52, 46, 164].

Rozlegte badania nad rola polarnego transportu auksyny w tworzeniu ksylemu
zostaly wykonane w laboratorium Jacobsa [60, 61, 62, 63, 64, 65]. Wykazaly one,
ze brak auksyny transportowane;j z lisci jest czynnikiem ograniczajacym regeneracje
ksylemu w pedach Coleus. Regeneracja ksylemu byla SciSle skorelowana z tran-
sportem auksyny z liéci powyzej zranienia. Transport auksyny z li§ci ponizej zra-
nienia nie mia! wplywu na regeneracje. Zalezno$¢ migdzy kierunkiem transportu
auksyny a regeneracja ksylemu nastgpowala réwniez w przypadku obcigcia blaszek
lisciowych i dostarczenia powyzej miejsca zranienia auksyny syntetycznej. Takze
Balatinecz i Farrar [5] stwierdzili, ze podanie auksyny w pascie lanolinowe;j
na miejsce zranienia odcinkow pedu kilku gatunkow roslin drzewiastych powodo-
wzlo indukcje tworzenia si¢ drewna tylko w kierunku bazipetalnym od miejsca
dostarczenia hormonu. Podobnie u sosny, obraczkowanie lub obcigcie korony
drzewa, powodowalo obnizenie poziomu auksyny jak tez zahamowanie aktywnosci
podziatowej kambium [199]. Takze tworzenie si¢ drewna w izolowanych odcin-
kach pedu sosny bylo uzaleznione od kierunku dostarczenia IAA do odcinkow
pedu [208]. Doswiadczenia innych autoréw, w ktorych auksyne dostarczano bocznie
do strefy kambialnej [12, 184, 146], lub badano wplyw zranienia pedu na tworzenie
sie drewna [113, 71, 75, 163] wskazuja takze na konieczno$é¢ uwzglednienia czyn-
nikéw warunkujacych polarny transport auksyny w badaniach mechanizmu
regulacji roznicowania drewna.

Niektére do$wiadczenia dotyczace polarnego transportu auksyny wskazuja na
mozliwo$¢ oscylacyjno-falowego charakteru tego procesu u ro$lin [115, 45, 54,
131, 150, 151, 210]. Wyniki tych badar stanowily podstawe do opracowania modelu
mechanizmu regulacji procesOw wzrostu i réznicowania roslin, w ktorych decydu-
jaca roleg spelnia oscylacyjno-falowy charakter polarnego transportu auksyny [211].
Dlugosé fali jest wielokrotnie wigksza niz dlugo$é komorek w strefie kambialnej bada-
nych gatunkow drzew [201, 200, 213], co wskazuje na istnienie ponadkomérkowego
systemu oscylacyjnego, ktory tworzy pole morfogenetyczne w tkance pgdu. Dostarcze-
nie IAA do apikalnego korica pedu, szczegdlnie w czasie wiosennej inicjacji aktywnosci
kambialnej, powoduje wzrost amplitudy fali auksyny. Inhibitory polarnego transpor-
tu auksyny — kwas 2,3 5-tréjjodobenzoesowy i kwas abscysynowy [18, 95] —
powoduja wygaszanie fali auksynowej, natomiast zeatyna i kwas giberelowy cal-
kowicie odwracaja efekt inhibitorow i przywracaja falowy charakter bazipetalnego



124

wyplywu auksyny ze strefy kambialnej. Modulujacy wplyw fitohormondw jest prze-
mieszczany wzdluz pedow przynajmniej 5 do 8 razy szybciej niz znana predkosé
polarnego transportu molekul auksyny.

Fakty te moga by¢ interpretowane jako dowody na istnienie apikalnej kontroli
pdél morfogenetycznych wystgpujacych w obszarze tworzenia si¢ drewna, poprzez
wplyw na ponadkomérkowy system polaczonych oscylatoréw w tkance. Jako czyn-
niki ksztaltowania si¢ takich pol mozna by traktowaé fitohormony przyjmujac,
ze sa one no$nikami odpowiedniej informacji morfogenetycznej dostarczanej do
poszczegdlnych komorek.

Z przedstawionego powyzej przegladu literatury wynika, ze auksyna odgrywa
dominujaca role w procesie morfogenezy drewna, jednakze wplyw auksyny moze
byé modyfikowany przez regulatory wzrostu typu cytokinin, giberelin, inhibito-
row a takze czynniki zywieniowe. Na podkre$lenie zastuguje fakt, ze auksyna dziata
zarOwno na stymulacje aktywnoéci kambialnej, jak i na réznicowanie elementow
drewna. O ile wplyw na podzialy komérek kambialnych nie jest prawdopodobnie
specyficzng funkcja dzialania auksyny, poniewaz mozna je pobudzi¢ innymi czyn-
nikami (np. kwasem giberelowym), to jednak réznicowanie ksylemu wydaje si¢
podlega¢ mechanizmowi, w ktorym kluczowa role odgrywa ten hormon.

- LITERATURA

[1] Ahuja M. R., Doering G. R. 1967. Effect of gibberellic acid on genetically controlled tumor for-
mation and vascularization in tomato. Nature 216, 800—801.

[2] Audus L. J., Bakhsh J. K. 1961. On the adaptation of pea roots to auxin and auxin homologues.
W: Plant growth regulation, (ed.) R. M. Klein, 109—126. Ames: Iowa State University Press.

[3] Audus L. J.,, Thresh R. 1956. The effects of synthetic growthregulator treatments on the levels
of free endogenous growth substances in plants. Ann. Bot. N. S. 20, 439—459.

[4] Avery G. S., Burkholder P. R., Creighton H. B. 1937. Production and distribution of growth
hormone in shoots of Aesculus and Malus and its probable role in stimulating cambial activity.
Am. J. Bot. 24, 51—58.

[5] Balatinecz J. J., Farrar J. L. 1966, Pattern of renewed cambial activity in relation to exogenous
auxin in detached woody shoots. Can J. Bot. 44, 1108—1109.

[6] Ball E. 1955. Studies on the nutrition of the callus culture of Sequoia sempervirens. Ann. Biol. 31,
281—305.

[7]1 Banko T.J., Roberts L. W., Boe A. A, 1976. The detection of cytokinin in xylem exudate of
Coleus blumei Benth, by the induction of xylogenesis in pith parenchyma explants of Lactuca
sativa L. Ann. Bot. 40, 651—654.

[8] Bergmann L. 1964. Der Einfluss von Kinetin auf die Ligninbildung und Differenzierung in Gewebe-
kulturen von Nicotiana tabacum. Planta 62, 221—254.

[9] Beslow D. T., Rier J. P. 1969. Sucrose concentration and xylem regeneration in Coleus interno-
des in vitro. Plant Cell Physiol. 10, 69—77. '

[10] Bostrack J. M., Struckmeyer B. E. 1967. Effect of gibberellic acid on the growth and anatomy
of Coleus blumei, Antirrhinum majus and Salvia splendens. New Phytol. 66, 539—544.

[11] Bradley M. V., Crane J. C. 1957. Gibberellin-stimulated cambial activity in stems of apricot
spur shoots. Science 126, 972—973.

[12] Brown A. B. 1937. Activity of the vascular cambium in relation to wounding in the balsam poplar,
Populus balsamifera L. Can. J. Res. C. 15, 7—31.

[13] Brown A. B., Cormack R. G. H. 1937. Stimulation of cambial activity, locally in the region of
application at a distance in relation to a wound, by means of heteroauxin, Can. J. Res. C. 15, 433.



125

[14] Brown C. L. 1970. Physiology of wood formation in conifers. Wood Sci. 3, 8—22.

[15] Camus G. 1949. Recherches sur le réle des bourgeons dans les phénoménes de morphogénése.
Rev. Cytol. et Biol. Veg. 9, 1—199,

[16] Casperson G. 1965. Uber endogene Faktoren der Reaktionsholzbildung, I. Mitt, Wiichsstoffap-
plikation and Kastanielepikotylen. Planta (Berlin) 64, 225—240.

[17] Casperson G. 1968. Wirkung von Wuchs-und Hemmstoffen auf die Kambiumtitigkeit und Reak-
tionsholzbildung. Physiol. Plant. 21, 1312—1321,

[18] Chang Y. P., Jacobs W. P, 1973. The regulation of abscission and TAA by senescence factor and
abscisic acid. Am. J. Bot. 60: 10—16.

[19] Christie A. E., Leopold A. C. 1965. On the manner of triiodobenzéic acid inhibition of auxin
transport. Plant Cell Physiol. 6, 337—345.

[20] Colquhioun T. T. 1929. Polarity in Casuarina paludosa. Trans. Proc. R. Soc. South Aust, 53, 353—
358.

[21] Cronshaw J., Morey P. R. 1965. Induction of tension wood by 2,3,5-tri-jodobenzoic acid. Nature
(London) 205, 816—818.

[22] Cronshaw J., Morey P. R. 1968, The effect of plant growth substances on the development of
tension wood in horizontally inclined stems of Acer rubrum seedlings. Protoplasma 65, 379—391.

[23] Cummings B. G. 1959. The control of growth and development in red clover (Trifolium pratense
L.) Can. J. Bot. 37, 1049—1054.

[24] Dalessandro G. 1973a. Hormonal control of xylogenesis in pith parenchyma explants of La-
ctuca. Ann. Bot. 37, 375—382.

[25] Dalessandro G. 1973b. Interaction of auxin, cytokinin and gibberellin on cell division and xylem
differentiation in cultured explants of Jerusalem artichoke. Plant. Cell Physiol. 14, 1167—1176.

[26] Dalessandro G., Roberts L. W. 1971, Induction of xylogenesis in pith parenchyma explants
of Lactuca. Am. J. Bot. 58, 378—385.

[27] De Maggio A. E. 1972, Induced vascular tissue differentiation in fern gametophytes. Bot. Gaz.
133, 311=317.

[28] Denne M. P. 1970. Xylem development in conifers. W: Physiology of Tree Crops. (red. L. C, Luck-
will, C V. Cutting.) Academic Press, New York, 83—96.

[29] Digby J., Wareing P. F. 1966a. The effect of applied growth hormones on cambial division and

" the differentiation of the cambial derivatives. Ann. Bot. 30, 539—548.

[30] Digby J., Wareing P. F. 1966b. The effect of growth hormones on cell division and expansion
in liquid suspension cultures of Acer pseudoplatanus. J. Exp. Bot. 17, 718.

[31] Digby J., Wareing P. F. 1966¢. The relationship between endogenous hormone levels in the plant
and seasonal aspects of cambial activity. Ann. Bot. 30, 607—622.

[32] Doley D., Leyton L. 1968. Effects of growth regulating substances and water potential on the de-
velopment of secondary xylem in Fraxinus. New Phytol. 67, 579—594.

[33] Doley D., Leyton L. 1970. Effects of growth regulating substances and water potential on the
development of wound callus in Fraxinus. New Phytol. 69, 87—102.

[34] Dunberg A. 1974. Occurrence of gibberellin-like substances in Norway spruce (Picea abies L.
Karst.) and their possible relation to growth and flowering. Stud. For. Suec. 111, 5—62.

[35] Evert R. F., Kozlowski T. T. 1967. Effect of isolation of bark on cambial activity and devel-
opment of xylem and phloem in trembling aspen. Am. J. Bot. 54, 1045—1054.

[36] Evert R. F., Kozlowski T. T., Davis J. D. 1972, Influence of phloem blockage on cambial
growth of sugar -maple. Am. J. Bot. 59, 632—641.

[37] Farrar J. L., Fan W. 1970. Response of decapitated Jack pine seedlings to indole acetic acid and
giberellic acid. Proc. 1-st North. Am. Conf. on Forest Biol. Mich. St. Univ.

[38] Field R. J. 1973. The effect of gibberellic acid, kinetin and indolylacetic acid on the growth regula-
tors in willow stems. New. Phytol. 72, 471—478. :

[39] Fosket D. E., Roberts L. W. 1964. Induction of wound-xylem differentiation in isolated Coleus
stem segments in vitro. Am. J. Bot. 51, 19—25,

[40] Fosket D. E., Torrey J. G. 1969. Hormonal control of cell proliferation and xylem differentia-
tion in cultured tissues of Glycine max. var. Biloxi. Plant Physiol. 44, 871—880.



126

[41] Fraser D. A. 1949. Production of spring wood with B-indole acetic acid (heteroauxin). Nature
(London) 164, 542.

[42] Fulford R. M., Quinlan J. D, Lacey H. J., Barlow H. W. B. 1968. The acropetal movement
of growth substances from young leaves on woody shoots. W: Biochemistry and Physiology of
Plant Growth Substances. (eds.) F. Wightman and G. Setterfield. 1187—1203. Runge Press. Ottawa.
(Proc. Sixth Int. Conf. on Plant Growth Substances, Carleton Uniw., Ottawa, July 1967).

[43] Ghorashy S. R. 1967. Effects of 2,3,5-tri-iodobenzoic acid on the anatomy of Glycine max (L.)
Merril. PhD. [hesis University of Nebrasca, Lincoln. 108.

[44] Giertych M., Forward D. F. 1966. Growth regulator changes in relation to growth and develo-
pment of Pmus resinosa Ait. Canad. J. Bot. 44; 717—783.

[45] Goldsmith M. H. M. 1967. Movement of pulses of labeled auxin in corn coleoptiles. Plant Phy-
siol. 42, 258—263.

[46] Goldsmith M. H. M. 1969. Transport of plant growth regulators. W: Phystologv of Plant Gro-
wth and Development (ed.) M. B. Wilkins. McGraw-Hill, London, 127—162.

[47) Gordon J. C., Larson P. R. 1968. The seasonal course of photosynthesis, respiration and distri-
bution of ¥ C in young Pinus resinosa trees as related to wood formation. Plant Physiol. 43, 1617—
1624.

[48] Gouwentak C. A. 1936. Kambiumtétigkeit und Wuchsstoff. I. Meded. Landboiiwhogesch. Wage-
ningen 40, 1—23,

[49] Gouwentak C. A., Mass M. I, 1940. Kambiumtitigkeit und Wuchsstoff. IT. Meded. Landboiiw-
hogesch. Wageningen 44, 1—16.

[50] Hashizume H. 1965. A method for auxin measurement using pine hypocotyl sections. J. Japan
Forest Soc. 47, 304—312.

[51] Hay J. R. 1956, The effect of 2,4-D and 2,3,5-triiodobenzoic acid on the transport of indoleacetic
acid. Plant Physiol 31, 118—120.

[52] Hejnowicz A., Tomaszewski M. 1969. Growth regulators and wood formation in Pinus silvestris.
Physiol. Plant. 22 984—992.

[53] Hejnowicz Z. 1963. Udzial wzrostu intruzywnego w procesie zrastania si¢ miazgi po poprzecznym
nacigciu u modrzewia. Acta. Soc. Bot. Pol. 32, 625—630.

[54] Hertel R., Flory R. 1968. Auxin movement in corn coleoptiles. Planta 82, 123—144.

[55] Hess T., Sachs T. 1972. The influence of a mature leaf on xylem differentiation. New Phytol. 71,
903—914. . .

{56] Hewett E. W., Wareing P. F. 1973a. Cytokinins in Populus X robusta: changes during chilling
and bud burst. Physiol. Plant. 28, 393—399.

{57] Hewett E. W., Wareing P. F. 1973b. Cytokinins in Populus X robusta: qualitative changes during
development. Physiol. Plant. 29, 386—389.

[58] Hollis C. A. Tepper H. B. 1971. Auxin transport within intact dormant and active white ash shoots.
Plant Physiol. 48, 146—149.

159] Huber B. 1948. Physiologie der Rindenschilung bei Fichte und Eichen. Forstwiss. Centbl. 67,
. 129—164.

[60] Jacobs W. P. 1952. The role of auxin in dlffercmlauon of xylem around a wound. Am. J. Bot.
39, 301—309.

[61] Jacobs W. P. 1954, Acropetal auxin transport and xylem rcgeneration -a quantitative study. Am,
Nat. 88, 327—337.

[62] Jacobs W. P. 1956. Internal factors controlling cell dlfferemlatlon in the flowering plants. Am.
Nat. 90, 163—169. _

[63] Jacobs W. P. 1959, What substance normally controls a given biological process? I. Formulation
of some rules. Develop. Biol. 1, 527—533.

[64] Jacobs W. P. 1961. Auxin as a limiting factor in the differentiation of plant tissue. Recent Advan-
ces in Botany. Published by the University of Toronto Press. Canada, 786—790.

65) Jacobs W. P., Morrow I. B. 1957. Aquantitative study of xylem development in the vegeta-
tive shoot apex of Coleus. Am. J. Bot. 44, 823— 842,



127

[66] Jeffs R. A., Northcote D. H. 1966. Experimental induction of vascular tissue in an undifferen-
tiated plant callus. Biochem. J. 101, 146—152.

[67] Jeffs R. A., Northcote D. H. 1967. The influence of indol-3yl-acetic acid and sugar on the pattern
of induced differentiation in plant tissue cultures. J. Cell Sci. 2, 77—78.

[68] Jenkins P. A., Shepherd K. R. 1974, Seasonal changes in levels of indole-acetic acid and absci-
sic acid in stem tissues of Pinus radiata. New Zealand. J. For. Sci. 4, 511—519,

[69] Jost L. 1940. Physiologie der Gefissbildung. Z. Bot. 35, 114—150.

[70] Jost L. 1942, Uber Gefissbrucken. Z. Bot. 38, 161—215.

[71] Kaan Albest A. von (1934). Anatomische und physiologische Untersuchungen iiber die Entstehung
von Siebrohrenverbindungen. Z. Bot. 27, 1—94,

[72] Karstens W. H. K., de Meester-Manger Cats V. 1960. The cultivation of plant tissues in vitro
vith starch as a source of carbon." Acta Bot. Neerl. 9, 263—274.

[73] Keitt G. W., Baker R. A. 1966. Auxin activity of substituted benzoic acids and their effect on
polar auxin transport. Plant Physiol. 41, 1561—1569.

[74] Kennedy R. W., Farrar J. L. 1965. Induction of tension wood with the anti-auxin 2,3,5-tri-io-
dobenzoic acid. Nature (London), 208, 406—407.

[75] Kirschner H., Sachs T., Fahn A. 1971. Secondary xylem reorientation as a special case of vas-
cular tissue differentiation. Israel. J. Bot. 20, 184—198.

[76] Kopcewicz J. 1970. Seasonal changes of auxin-like substances and growth inhibitors in the apical
meristems of pine (Pinus silvestris L.). Zeszyty Naukowe U. M K. w Toruniu, z. 23, Biologia 13,
123—130.

[77) Kopcewicz J.,, Michniewicz M., Kriesel K. 1967. Dynamics of gibberellin-like substances
and growth inhibitors in pine (Pinus silvestris L.) and larch (Larix decidua Mill.) in relation to age
and season. Bull. Acad. Pol. Sci., ser. biol. 15, 427—433,

[78] Kopcewicz J., Michniewicz M., Kriesel K. 1970. Auxin and growth inhibitors in pine (Pinus
silvestris 1.) and larch-trees (Larix decidua Mill.) of different age. Zeszyty Naukowe U, M. K. w To-
runiu z. 23, Biologia 13, 139—146.

[79] Kozlowski T. T. 1971, Growth and Development of Trees. vol. 2. Cambial growth, root growth
and reproductive growth. Academic Press, New York.

[80] Kozlowski T.T., Keller T. 1966. Food relations of woody plants. Botan. Rew. 32, 293.

[81] Kraus J. F., Johansen R. W, 1960. A test of gibberellic acid on longieaf pine. J. Forest. 58, 194.

[82] Krause B. F. 1971. Structural and histological studies of the cambium and shoot meristems of
soybeans treated with 2,3,5-tri-iodobenzoic acid. Am. J. Bot. 58, 148—159.

[83] Kubowicz B. D. 1978, Mozliwos¢ udzialu naturalnych substancji o aktywnoéci cytokinin w regu-
lacji aktywnoéci kambium i roznicowania cewek drewna wtornego Pinus silvestris L. Praca doktor-
ska, SGGW-AR, Warszawa.

[84] Kubowicz B. D. 1979. The possible relation between cytokinins and secondary xylem formation
in Pinus silvestris. Acta Soc. Bot. Pol. 2, 295—303.

[85] Kuse G. 1953, Effect of 2, 3, 5-triiodobenzoic acid on the growth of lateral bud and on tropism of
petiole. Mem. Coll. Sci. Univ. Kyoto, Ser. B, 20; 207—215.

[86] La Motte C.E.,Jacobs W. P. 1963, Arole of auxin in phloem regeneration in Coleus internodes.
Develop. Biol. 8, 80—98.

[87] Larson P. R. 1960. A physiological consideration of the springwood-summerwood in red pine.
Forest Sci. 6, 110—122.

[88] Larson P. R. 1962a. Auxin gradients and the regulatloh*of cambial activity. W: Tree Growth,
(red.) T. T. Kozlowski; pp. 97—117. The Ronald Press, New York.

[89] Larson P. R. 1962b. The indirect effect 6f photoperiod on tracheid diameter in Pinus resinosa.
Am. J. Bot. 49. 132—137.

[90] Larson P. R. 1963.. The indirect effect of drought on tracheid diameter in red pine. Forest. Sci.
9, 5262,

[91] Larson P. R. 1964. Some indirect effect of environment on wood formation. W: The Formation
of Wood in Forest Trees, (red.) M. H. Zimmermann, 345—365. Academic Press, New York.



128

[92] Larson P. R. 1969. Incorporation of **C in developing walls of Pinus resinosa tracheids earlywood
and latewood. Holzaforschung 23 (1), 17—26.

[93]1 Leopold A. C. 1961. The transport of auxin. W: Encyclop. of Plant Physiology, (red.) W. Ruhland
vol. XIV, 671—682. Springer-Verlag, Berlin, Gottingen, Heidelberg.

[94] Libbert W. 1959. Trijodobenzoesdure und die Stoffleitung bei hoheren Pflanzen. Planta 53, 612—
627.

[95] Little C. H. A., 1975. Inhibition of cambial activity in Abies balsamea by internal water stress:
role of abscisic acid. Can. J. Bot. 3041—3050.

[96] Longman K. A., Coutis M. P. 1974, Physiology of the oak tree. W: The British oak. (red. M. G.
Morris, F. H. Perring.) B. S. B. I, 194—221.

[97] Loomis R. S., Torrey J. G. 1964. Chemical control of vascular cambium initiation in isolated
radish roots. Proc. Nat. Acad. Sci. (USA) 52, 3—11.

[98] Mc Cready C. C. 1966. Translocation of growth regulators. Ann. Rev. Plant Physiol. 17, 283—194.

[99]1 Mc Cready C. C., Jacobs W. P. 1963. Mowement of growth regulators in plants. II. Polar trans-
port of radioactivity from indoleacetic acid- (**C) and 2, 4-dichlorophenoxylacetic acid (*C) in pe-
tioles of Phaseolus vulgaris. New. Phytol. 62, 19—34.

[100] Michalski L. 1968. Content of plant growth regulators in the developing seed of oak (Quercus
robur L.) 1. Gibberellin-like substances. Acta Soc. Bot. Pol. 37, 541—3546.

[101] Michalski L. 1969. Content of plant growth regulators in the developing seeds of oak (Quercus
robur L.) 2. Auxin-like substances. Acta Soc. Bot. Pol. 38, 157—163.

[102] Michalski L. 1970. Plant growth regulators in oak (Quercus robur L.) seeds during their develo-
pment. W: Seed physiology of woody plants. ed. S. Bialobok and B. Suszka, Poznan.

[103] Michalski L., Krzysko K. 1970. Seasonal changes in the dynamics of auxins and gibberellin-
like substances during the development of the terminal buds of oak. Proc. 3rd Symp. Plant. Growth
Regulators, Torun, 147—152.

[104] Michniewicz M., Samek T. 1968. Wplyw auksyny i gibereliny na wzrost siewek debu szyputko-
wego. Sylwan. 55—61.

[105] Minocha S. C,, Halperin W, 1974. Hormones and metabolites which control tracheid differen-
tiation, with or without concomitant effects on growth in cultured tuber tissue of Helianthus tubero-
sus L. Planta 116, 319—331.

[106] Morey P. R. 1973. The effects of DPX-1840 on cambial cell differentiation. Am. J. Bot. 60 (suppl.)
11.

[107] Morey P. R., Cronshaw J. 1966. Induced structural changes in carnb:al derwatwes of Ulmus ame-
ricana. Protoplasma 62, 76—85.

[108] Morey P. R., Cronshaw J. 1968a. Developmental changes in the secondary xylem of Acer rub-
rum induced by varipus auxins and 2,3,5-tri-iodobenzoic acid. Protoplasma 65, 287—313.

[109] Morey P.R., Cronshaw J. 1968b. Developmental changes in the secondary xylem of Acer rubrum
induced by gibberellic acid and 2,3,5-tri-iodobenzoic acid. Protoplasma 65, 316—326.

[110] Morey P.R., Dahl B. E. 1975. Histological and morphological effects of auxin transport inhi-
bitors on honey mesquite. Bot. Gaz. 136, 274—280.

[111] Miinch E. 1938, Untersuchungen iiber die Harmonie der Baumgestalt, Jahrb. f. wiss. Bot. 86,
581—673.

[112] Ne&esany V. 1958. Effect of B-indoleacetic acid on the formation of reaction wood. Phyton (Vin-
cente Lopez), 11, 117—127. :

[113] Neeff F. 1922, Uber polares Wachstum von Pflanzenzellen. Jb. wiss. Bot. 61, 205—285.

[114] Nelson T. C. 1957. Early responses of some southern tree species to gibberellic acid. J. Forest.
518—520.

[115] Newman I. A. 1963. Electric potential and auxin translocation in Avena. Aust. J. Biol. Sci. 16,
629—646.

[116] Niedergang-Kamien E., Leopold A. C. 1957. Inhibitors of po]ar auxin transport. Physiol.
Plant. 10, 29—38.

[117] Niedergang-Kamien E., Skoog F. 1956, Studies on polarity and auxin transport in plants. I. Mo-
dification of polarity and auxin transport by triiodobenzoic acid. Physiol. Plant. 9, 60—73.



129

[118] Nitsch J. P. 1957. Growth responses of woody plants to photoperiodic stimuli. Proc. Amer. Hort.
Sci. 70, 512—525.

[119] Nitsch J. P., Nitsch C. 1960. Le probléme de I’action des auxines sur la division cellulaire pré-
sence d’un cofacteur de division dans le tubercule de Topinambour. Ann. Physiol. Vég. 2, 261—268.

[120] Nix L. E. Wodzicki T.J. 1974. The radial distribution and metabolism of IAA~-2C in Pinus echinata
stems in relation to wood formation. Can. J. Bot. 52, 1349—1355.

[121] Okhuma K., Lyon J. L., Addicott F. T., Smith O. E. 1963. Abscisin II, and abscission acce-
lerating substance from young cotton fruit. Science 142, 1592.

[122]) Oppenheimer H. R. 1945, Cambial wood production in stems of Pinus halepensis. Palestine.
J. Bot. Sci. R. 5, 22—51.

{123] Peterson R. L. 1973. Control of cambial activity in roots of turnip (Brassica rapa). Can. J. Bot.
51, 475—480.

{124] Philips R., Torrey J. G. 1973. DNA synthesis, cell division and specific cytodifferentiation in
cultured pea root cortical explants. Develop. Biol. 31, 336—347.

[125] Philips J. D. J., Wareing P. F. 1958. Studies in dormancy of sycamore. I. Seasonal changes in the
growth substance content in the shoot. J. Exp. Bot. 9, 350—365.

[126] Phillips J. D. J., Wareing P. F. 1959. Studies in dormancy of Sycamore. II. The effects of daylen-
ght on the natural growth inhibitor content of the shoot. J. Bot. 10, 504—514.

{1271 Pieniazek J. 1968. The growth in vitro of isolated appleshoot tips from young seedlings on media
containing growth regulators. Bull. Acad. Pol. Sci., Ser. sci. piol. 16, 179—183.

[128] Pieniazek J., Jankiewicz L. S. 1966. Combined effect of naphtaleneacetic acid and 6-benzyla-
minopurine on bud development and on initiation of cambial activity in dormant apple seedlings.
Bull. Acad. Pol., Ser. sci. biol. 14, 805—808.

[129] Pieniazek J., Jankiewicz L. S. 1967. Initiation of cambial activity during dormancy due to naph-
thaleneacetic acid, 6-benzyloaminopurine and gibberellin in the apple shoot. Wiss. Zeitsch. Univ.
Rostock Math. Naturwiss. Reiche, J. 16, 4/5, 651—652.

[130] Pieniazek J., Saniéwski M. 1968. The synergistic effect of benzyladenine and morphactin on
cambial activity in apple shoots. Bull. Acad. Pol. Sci., Ser. sci biol. 16, 381—384,

[131] Polewoj W. W. 1972, Fizjologija i biochimija diejstwija auksina na rost rastitielnych kletok. Mie-
chanizmy Riegulatornych Processow. Trudy pietiergofskogo biologiczeskogo instituta, No. 21,
191—207. Izdat. Leningrad. Univ.

[132] Priestley J. H., Scott L. J. 1936. A note upon summerwood production in the tree. Proc. Leeds.
Phil. Let. Soc. (Sci. sect.) 3, 235—248.

[133] Przykorska T.W. 1975. Proba zastosowania metody sterylnej kultury izolowanych odcinkow
pedu do badan roznicowania drewna drzew liSciastych. Praca mag:sterska Wydzial Lesny SGGW-
AR. Warszawa.

[134] Reinders-Gouwentak C. A. 1941. Cambial activity as dependent on the presence of growth
hormone and the nonresting condition of stems. Proc. Ned. Akad. Wet. Amst. 44, 654—662.

[135] Reinders-Gouwentak C. A. 1965. Physiology of the cambium and other secondary meristems
of the shoot. Encyclop. of Plant Physiology, (red.) W. Ruhland, vol. XV/1, 1076—1105. Springer-
Werlag, Berlin, Gottingen, Heidelberg.

[136] Rier J. P., Beslow D. T. 1967. Sucrose concentration and the differentiation of xylem in callus.
Bot. Gaz. 128, 73—177.

[137] Robards A. W., Davidson E., Kidwai P. 1969. Short-term effects of some chemicals on cam-
bial activity. J. Exp. Bot. 20, 912—921.

[138] Roberts L. W. 1976. Cytodifferentiation in Plants. Xongenesns as a Model System. Cambridge
Univ. Press., Cambridge, London, New York, Melbourne.

[139] Roberts L. W., Baba S. 1970. Auxin and kinetin interaction during xylem differentiation. Mem.
Fac. Science, Kyoto Univ., Ser. Biol. 3, 1—I12.

[140] Roberts L. W., Sankhla N. 1973, Inhibition of xylogenesis by morphactin in pith parenchyma
explants of Lactuca. Plant Cell Physiol. 14, 521—530.

{141] Robinson P. M., Wareing P. F. 1964. Chemical nature and biological properties of the inhi-

bitorwarying with photoperiod in sycamore (Acer pseudoplatanus). Physiol. Plant. 17, 314—323,



130

[142] Robinson P. M., Wareing P. F., Thomas T. H. 1963. Isolation of the inhibitor varying with pho-
toperiod in Acer pseudoplatanus. Nature (London) 199, 874—876.

[143] Robnett W. E., Morey P. R. 1973. Wood formation in Prosopis: effeet of 2,4-D; 2,4,5-T and
TIBA. Am. J. Bot. 60, 745—754.

[144] Robnett W. E., Morey P. R. 1974, Effect of ethephon on mesquite and Huisache stem anatomy.
Weed. Sci. 22, 280—284.

[145] Rogozinska J. H, 1970. Culture of scots pine callus and its mutritional requirements. Acta Soc.
Bot. Pol. 39, 151—160.

[146] Sachs T. 1968. On the determination of the pattern of vascular tissues in peas. Ann. Bot. 32, 781 —
790.

[147] Sachs T. 1969. Polarity and the induction of organized vascular tissues. Ann. Bot. 33, 263—275.

[148] Sax K., Dickson A. Q. 1956. Phloem polarity in bark regeneration. J. Arnold Arbor. Harv. Univ.
37, 173—179.

[149] Sheldrake A. R. 1971. Auxin in the cambium and its differentiating derivatives. J. Exp. Bot. 22,
735—740.

[150] Shen-Miller J. 1973a. Rhythmicity in the basipetal transport of indoleacetic acid through coleo-
ptiles. Plant Physiol. 51, 615—619.

[151] Shen-Miller J. 1973b. Rhythmic differences in the basipetal movement of indoleacetic acid between
separated upper and lower halves of geotropically stimulated corn coleoptiles. Plant Physiol. 52,
166—170. '

[152] Shininger T. L. 1970. The production and differentiation of secondary xylem in Xanthium penny-
sylvanicum. Am. J. Bot. 57, 769—781.

[153] Shininger T. L. 1971. The regulation of cambial division and secondary xylem differentiation in
Xanthium by auxins and gibberellins. Plant. Physiol. 47, 417—422,

[154] Shininger T. L. 1979. The control of vascular development. Ann. Rev. Plant Physiol. 30, 313—337.

[155] Siebers A. M. 1972, Vascular bundle differentiation and cambial development in cultured tissue
blocks excised from the embryo of Ricinus communis L. Acta Bot. Neerl. 21, 327—342,

[156] Siebers A. M., Ladage C. A. 1973. Factors controlling cambial development in the hypocotyl
of Ricinus communis L. Acta Bot. Neerl. 22, 416—432.

[157] Skene D. S. 1972, Cytokinins in the xylem sap of grape vine canes: changes in activity during cold
storage. Planta 104, 89—92.

[158] Snow R. 1935. Activition of cambial growth by pure hormone New Phytol. 34, 347—360.

[159] S6ding H. 1936. Uber den Einfluss yon Wuchsstoff auf das Dickenwachstum der Bidume. Ber.
Deut. Bot. Ges. 54, 291—304,

[160] S6ding H. 1937. Wuchsstoffe und Kambiumtitigkeit der baume. Jahrb wiss. Bot. 84, 639—670.

[161] S6ding H. 1940. Weiter Untersuchungen iiber die Wauchsstoffregulation der Kambiumtitigkeit.
Zeitschr. f. Bot. 36, 113—141.

[162] Sorokin H. P., Mathur S. N., Thimann K. V. 1962. The effects of auxin and kinetin on xylem
differentiation in the pea epicotyl. Am. J. Bot. 49, 444—453.

[163] Thair B. W., Steeves T. A. 1976. Response of the vascular cambium to reorientation in. patch
grafts. Can. J. Bot. 4, 361—373.

[164] Thimann K. V. 1972. The natural plant hormones. Plant Physiology. A Treatise. (red.) F. C. Ste-
ward. vol VI b, 3—332. Academic Press, New York, London.

[165] Thompson N. P, Jacobs W. P. 1966. Polarity of IAA effect on sieve-tube and xylem regenera-
tion in Coleus and tomato stems. Plant. Physiol. 41, 673—682.

[166] Torrey J. G. 1963. Cellular patterns in developing roots. Symp. Soc. Exp. Biol. 17, 285—314.

[167] Torrey J. G. 1968. Hormonal control of cytodifferentiation in agar and cell suspension cultures.
W : Biochemistry and Physiology of Plant Growth Substances, (red.) F. Wightman, G. Setterfield,
843—855. Reunge Press, Ottawa.

[168] Torrey J. G., Fosket D. E. 1970. Cell division in relat:on to cytodifferentiation in cultured pea
root segments. Am. J. Bot. 57, 1072—1080.

[169] Torrey J. G., Fosket D. E., Hepler P. K. 1971. Xylem formation: a paradigm of cytodifferentia-
tion in higher plants. Am. Sci. 59, 338—352.



131

[170] Torrey.J. G., Loomis R. S. 1967a. Auxin-cytokinin control of secondary vascular tissue formation
in isolated roots of Raphanus. Am. J. Bot. 54, 1098—1196.

[171] Torrey J. G., Loomis R. S. 1967b. Ontogenetic studies of vascular cambium formation in excised
roots of Raphanus sativus L. Phytomorphology. 17, 401—409.

[172] Van Staden J. 1976a. The identification of zeatin glucoside from coconut milk. Physiol. Plant.
36, 123—126.

[173] Van Staden J. 1976b. Occurence of a cytokinin glucoside in the leaves and in honeydew of Salix
babylonica. Physiol. Plant. 36, 225—228.

[174] Van Staden J. 1976¢. Seasonal changes in the cytokinin content of Ginkgo biloba leaves. Physiol.
Plant. 38, 1—S5.

[175] Van Staden J. 1977. Seasonal changes in the cytokinin content the leaves of Salix babylonica.
Physiol. Plant. 40, 296—299.

[176] Véchting H. 1906. Uber Regeneration und Polaritdt bei hhern Pflanzen. Bot. Zh. 64, 101—148,

[177] Waisel G., Ilana Noah, Fahn A, 1966b. Cambial activity in Eucalyptus camaldulensis Dehn:
II. The production of phloem and xylem elements. New Phytol. 65, 319—324.

[178] Waisel G., Ilana Noah, Fahn A. 1966a. Cambial activity in Eucalyptus camaldulensis Dehn:
I. The relation to extension growth in young saplings. La-Yaaran 16, 103—108.

[179] Wangermann E. 1967. The effect of the leaf on differentiation of primary xylem in the internode
of Coleus blumei Benth. New Phytol. 66, 747.

[180] Wareing P. F. 1950. Extention and radial growth in trees. Nature (London) 178, 867.

[181] Wareing P. F. 1951. Growth studies in woody species. IV. The initiation of cambial actmty in ring-
porous species. Physiol. Plant. 4, 546—562.

[182] Wareing P. F. 1958a. The pysiology of cambial activity. J. Inst. Wood Sci. 1, 34—42.

[183] Wareing P. F. 1958b. Interaction between indole-acetic acid and gibberellic acid in cambial acti-
vity. Nature (London) 181, 1744—1745.

[184] Wareing P. F., Haney C. E. A., Digby J. 1964. The role of endogenous hormones in cambial
activity and xylem differentiation. W: The Formation of Wood in Forest Trees, (red.) M. H. Zimmer-
mann, 323—344, Academic Press, New York.

[185] Warren J.,, Wilson P. M. 1961. The position of regenerating cambia — a new hypothesis. New
Phytol. 60, 63—73.

[186] Wershing H. F., Bailey I. W. 1942. Seedlings as experimental material in the study of ,,redwood”
in conifers. J. Forest. 40, 411—414.

[187] Westing A. H. 1959, Effect of gibberellin on conifers: generally negative. J. Forest. 57, 120—122.

[188] Wetmore R. H., Rier J. P. 1963. Experimental induction of vascular tissues in callus of angios-~
perms. Am. J. Bot. 50, 418—430.

[189] Wetmore R. H., Sorokin S. 1955. On the differentiation of xylem. J. Arnold Arbor. 36, 305—324.

[190] Whitmore F. W. 1968. Auxin and cell wall formation in the cambial derivatives of pine and cot-
tonwood. Forest Sci. 14, 179—205.

[191] Whitmore F. W., Jones B. M. 1972, Altered auxin-gibberellin ratios in abnormal vascular develo-
pment of peach. Plant Physiol. 49 (suppl.).

[192] Winter A. 1967. The promotion of the immobilization of auxin in Avena coleoptiles by triiodobenzoic
acid. Physiol. Plant. 20, 330—336. '

[193] Winter A. 1968. 2,3,5-Triiodobenzoic acid and the transport of 3-indoleacetic acid. W: Bioche-
mistry and physiology of plant growth substances. (ed.) F. Wightman. G. Setterfield, 1063—1073.
Rounge Press, Ottawa.

[194] Wodzicki T. J. 1964. Photoperiodic control of natural growth-substances and wood formation
in larch (Larix decidua D. C.). J. Exp. Bot. 15, 584—599.

[195] Wodzicki T. J. 1965a. Annual ring of wood formation and seasonal changes of natural growth-
inhibition in larch. Acta Soc. Bot. Pol. 34, 117—151.

[196] Wodzicki T. J. 1965b. Rola regulatorow wzrostu w procesie roznicowania sie rocznego stoja drew-
na. Sylwan 109, 35—43.

[197] Wodzicki T. J. 1968. On the question of occurence of indole-3-acetic acid in Pinus silvestris L.
Am. J. Bot. 55, 564—571,



132

1198] Wodzicki T.J. 1971. Mechanism of xylem differentiation in Pinus silvestris L. J. Exp. Bot. 22,
670—687.

1199] Wodzicki T. J.,, Wodzicki A. B. 1973. Auxin stimulation of cambial activity in Pinus silvestris.
II. Dependence upon basipetal transport. Physiol. Plant. 29, 288—292.

[200] Wodzicki T.J. and Wodzicki A. B., 1981. Modulation of the oscillatory system involved
in polar transport of auxin by other phytohormones. Physiol. Plant. 53, 176—180.

1201] Wodzicki T. J.,, Wodzicki A. B., Zajaczkowski S. 1979. Hormonal modulation of the oscila-
tory system involved in polar transport of auxin. Physiol. Plant. 46, 97—100.

[202] Wodzicki T.J., Zajaczkowski S. 1974, Effect of auxin on xylem tracheids differentiation in
decapitated stems of Pinus silvestris L. and its interaction with some witamins and growth regulators.
Acta Soc. Bot. Pol. 43, 129—148. '

[203] Wright K., Northcote D. H. 1972, Induced root differentiation in sycamore callus. J. Cell Sci.
11, 319—337.

1204] Zajaczkowski S. 1969. Xylem formation in isolated stem segments of Pinus silvestris L. Acta
Soc. Bot. Pol. 38, 671—675.

[205] Zajaczkowski S. 1971. Wplyw niektorych regulatoréow wzorostu i koncentracji cukru na aktyw-
no$¢ kambium i réznicowanie si¢ drewna w izolowanych odcinkach pedu Pinus silvestris L. Praca
doktorska, SGGW, Warszawa.

[206] Zajaczkowski S. 1973. Auxin stimulation of cambial activity in Pinus silvestris. 1. The differential
cambial response. Physiol. Plant. 29, 281—287.

207] Zajaczkowski S. 1978. Aktywnos$¢ kambium a kompleks naturalnych regulatoréw wzrostu u Pi-
nus silvestris L. Zeszyty Naukowe SGGW-AR. Rozprawy Naukowe.

[208] Zajaczkowski S., Romberger J. A. 1978. Polarity of xylem formation in isolated stem segments
of Pinus silvestris L. Physiol. Plant. 44, 175—180.

J209] Zajaczkowski S., Wodzicki T. J. 1975. Inhibition and requiremen.t of natural stimulator for
cambial xylem production in isolated stem segments of Pinus silvestris. Physiol. Plant. 33, 71—74,

210] Zajaczkowski S., Wodzicki T. J. 1978a. On the question of stem polarity with respect to auxin
transport. Physiol. Plant. 44, 122—126.

J211] Zajaczkowski S:, Wodzicki T. J. 1978b. Auxin and plant morphogenesis — a model of regu-
lation. Acta Soc. Bot. Pol. 47, 233—243.

J212] Zakrzewski J. 1975. Response of pine hypocotyl sections to growth regulators and related sub-
stances- Acta Soc. Bot. Pol. 43, 123—132.

q213] Zakrzewski J. 1980. Hormonal control of cambial actmty and vessel differentiation in Quercus
robur L. In Final Technical Report PL-480. Project NO: PL-FS-72. ,,Natural regulators of seasonal
cambial activity and xylem differentiation”.

[214] Zasada J. C., Zahner R. 1969. Vessel element development in the earlywood of red oak
(Quercus rubra). Can. J. Bot. 47, 1965—1971.

{[215] Zimmerman W, A. 1936, Untersuchungen iiber die riumliche und zietliche Verteilung des Wuchs-
stoffes bei Bidumen. Ztschr. f. Bot. 30, 209—252.

Dr JACEK ZAKRZEWSKI
Instytut Biologii Roslin SGGW-AR, ul. Rakowiecka 26/30,
02—528 Warszawa



		2018-02-07T15:17:50+0000




