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Wymierne cechy elementéw przewodzacych w drewnie
Measurable traits of tracheary elements in wood

ABSTRACT

Tulik M., Jura-Morawiec J. 2017. Wymierne cechy elementéw przewodzacych w drewnie. Sylwan 161 (1):
81-88.

The trade-off in case of water transport is captured in ecological theory by the safety vs. efficiency
concept. As the efficiency of transport of water depends mainly on the dimensions of the con-
ductive elements in wood, this paper presents the survey on some methods that allow to quantify
the tracheids and vessels attributes including their diameter (tangential/radial, hydraulic), length
as well as arrangement (axial, radial). Each trait of conductive elements is briefly described and
formula for its calculation is given. Moreover, the usefulness of measurable traits for calculating
the meso- and xeromorphy index is presented. Given the fact that the structure of pits and com-
plexity of perforation plate (scalariform, ladder-like) are important factors in wood hydraulic
resistance, the following parameters were additionally characterized: the pit membrane diameter,
pit membrane thickness, pit chamber depth and the number of bars per perforation plate between
the adjacent vessel elements.
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Wstep

Drewno (ksylem wtérny) stanowi interesujgcy obiekt badawczy nie tylko dla anatoméw, ale takze
dla fizjologéw i ekologéw roslin. Charakterystyka elementéw strukturalnych drewna dostarcza
informacji o funkcjonalnym przystosowaniu roslin do srodowiska zewngtrznego [Verheyden i in.
2005; Yaman 2008; Lépez i in. 2014; Tulik, Bijak 2016; Hacke i in. 2016] i pozwala taczy¢ ana-
tomi¢ drewna z innymi dyscyplinami wiedzy. Gonzales i Eckstein [2003] szczegélng uwage
zwracajg na Srednic¢ Swiatla cztonéw naczyniowych — jako wskaznika zmian srodowiskowych
majgcych miejsce podczas tworzenia tych komérek. Dostgpnosé wody jest bowiem czynnikiem
limitujgcym ich wymiary. Z kolei Medeiros i Pockman [2014] oraz Schreiber i in. [2015] wska-
zujg, Ze Srednica naczyt jest wypadkowg kontroli genetycznej i plastycznosci gatunku warunko-
wanej zmianami Srodowiskowymi.

Celem pracy bylo wskazanie mozliwosci kwantyfikacji elementéw przewodzacych drewna,
ktérych cechy budowy podlegajg zmianom w zaleznosci od warunkéw srodowiska zewnetrznego
i w ten sposéb modyfikujg transport wody. Szczegdlng uwage zwrécono na liczbowe sposoby
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opisu: (i) Srednicy elementéw przewodzacych, (ii) dtugosci cewek (L. [pm]) i cztonéw naczynio-
wych (L, [pm] oraz (iii) dtugosci naczyn (L, [em]) i ich rozmieszczenia (osiowego/promieniowego).
Jako elementéw opisu uzyto stosowanych w badaniach ekologii drewna i scisle zwigzanych z wy-
miernymi cechami elementéw przewodzacych pojeé kseromorfizmu i mezomorfizmu drewna oraz
podatnosci na kawitacj¢ — wyrazanych za posrednictwem tzw. indekséw ekologicznych. W rege-
neracji ciggtosci stupa wody i zapobieganiu rozprzestrzenianiu si¢ pgcherzykéw powietrza wyni-
kajacych z kawitacji elementéw przewodzgcych uczestniczg tez jamki lejkowate, przypisuje si¢
réwniez rol¢ plycie perforacyjnej, dlatego przedstawiono informacje na temat mozliwosci ich
analizy ilosciowej.

Srednica i dtugosé elementéw przewodzacych

Jedng z wazniejszych cech elementéw przewodzacych, ktéra ma bezposredni zwigzek z wyda-
jnoscig transportu wody, jest ich srednica — zgodnie ze wzorem Hagena-Poiscuille’a wydajnosé
transportu wody jest wprost proporcjonalna do czwartej potggi Srednicy naczyri badZ cewek
[Tyree, Zimmermann 2002]:
K, = D"/ 128n

gdzie:

K, — przewodnictwo hydrauliczne,

1 — wspétezynnik lepkosci wody.

Wielkos¢ ta ma réwniez zwigzek z podatnoscig drzew na warunkowang zamarzaniem czy suszg
kawitacjg, czyli przerwanie cigglosci stupa wody i w konsekwencji zapowietrzenie komérek. Wia-
domo bowiem, ze drzewa z drewnem pierscieniowo-naczyniowym i posiadajgce naczynia o duzej
Srednicy sg bardziej podatne na kawitacje niz drzewa iglaste i drzewa z drewnem rozpierzchto-
-naczyniowym [Pockman, Sperry 2000; Christman i in. 2012; Tulik 2014].

W anatomicznych opisach cech drewna srednice elementéw przewodzacych przedstawia
si¢ jako styczng lub promieniowy Srednicg komdrki (D, oraz Dy, [pm]) lub tez jako wielkos¢
usredniong z wartos$ci Srednic stycznych i promieniowych. Nalezy jednak nadmienid, ze ten spo-
s6b charakterystyki srednicy elementéw przewodzgcych nie bierze pod uwage ksztattu komdrki
i w zwigzku z tym jej udziatu w przewodnictwie hydraulicznym drewna. Zwykle na przekroju
poprzecznym naczynia nie majg ksztaltu okragtego, a cewki sg kwadratowe lub przybierajg inne
formy geometryczne [Lewis 1992; Sperry, Sullivan 1992; Davis i in. 1999], dlatego w literaturze
spotka¢ mozna informacje na temat pomiaréw srednicy elementéw przewodzacych wyrazonej
poprzez ich obwdéd (conduit perimeter, P):

D,=Plx

lub przez ich pole powierzchni (conduit surface area, A):

b, - [
VA

dla naczynia A = m x Dy, x L, [mm?]
gdzie:
D, — opdr srednicy $wiatta elementu przewodzacego.

Inng wielkoscig, ktéra opisuje Srednicg elementéw przewodzgcych i zarazem nawiazuje do ich
bezposredniego udziatu w transporcie wody, jest tzw. Srednica hydrauliczna, zwana réwniez
hydrauliczng $rednicg wazong (hydraulically weighted diameter D, [pm]). Jest to parametr,
ktory najwickszg wage w kontekscie ilosci wody przeptywajacej przez komérke przypisuje
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wiasnie jej Srednicy. Z uwagi na fakt, ze elementy przewodzace nie sg idealnymi kapilarami, tzn.
majg nieregularny ksztalt (np. naczynia typu zigzag [Tulik 2006]), a sciany komérkowe moga
by¢ zaopatrzone w spiralne wzmocnienia, w literaturze funkcjonujg dwa estymatory, za pomocg
ktérych wyrazana jest Srednica hydrauliczna komdrek. Tyree i Zimmermann [2002] proponujg,
aby t¢ wielkos¢ oblicza¢ wedlug wzoru:

D, = (ED> [ N)'#
za$ Sperry i in. [1994] zgodnie z wzorem:
D, =xD|iD*

Warto dodaé, ze Srednica elementéw przewodzacych zmienia si¢ wzdtuz promienia pnia, jak
réwniez w kierunku osiowym (korzed-korona) i przy pomiarach tego parametru te tendencje
rozwojowe sg brane pod uwage.

Kolejng wiclkoscig wykorzystywang w badaniach drewna jest opér srednicy Swiatla elementu
przewodzacego (Dy, [pm]) [Tyree, Zimmermann 2002; Sperry i in. 2005; Hacke i in. 2007]. D,
jest srednicg elementu przewodzacego wynikajgcg z oporu $wiatta komdrki (R;) [Scholz i in.
2013], ktérg mozna obliczy¢ za pomocg wzoru Hagena-Poiseuille’a:

R, = 1280/ 7D

Warto nadmienié, ze na drodze ewolucji nastgpita minimalizacja wspomnianych oporéw, bo-
wiem: 1) Srednica swiatel elementéw przewodzacych ulegta zwigkszeniu, 2) wytworzona zostata
perforacja i jamki lejkowate zaopatrzone w margo, 3) faczna powierzchnia przekroju poprzecz-
nego przez Swiatla elementéw przewodzacych znaczgcg wzrosta oraz 4) wyksztalcone zostaly
mechanizmy umozliwiajace regeneracj¢ cigglosci stupa wody w naczyniu w wyniku kawitacji
[Sperry 2003].

Znajomos¢ Srednicy naczyn i ich gestosci w drewnie [liczba/mm? drewna] pozwala okresli¢
tzw. indeks odpornosci drewna na kawitacj¢ [Carlquist 1977, 2001]. Jest on ilorazem srednicy
naczyn i ich gestosci. Jego niska wartos¢é oznacza duzg odpornosé (redundancy) oraz ze im licz-
niejszy udziat naczyii w drewnie, tym mniejsze prawdopodobierstwo, Ze transport wody mégtby
ulec w znaczgey sposéb dysfunkeji w zwigzku ze stresem wodnym. Drewno roslin zyjacych w eks-
tremalnych warunkach srodowiska zwykle charakteryzuje si¢ duza gestoscig i obecnoscia naczyni
o malej srednicy [Carlquist 2001], co w kategoriach bezpiecznego transportu wody jest rozwa-
zane jako przystosowanie do warunkéw suszy [De Micco, Aronne 2012]. Alternatywng wielkoscig
dla wspomnianego indeksu jest indeks wskazujacy na mezomorficzny charakter cech elemen-
téw strukturalnych drewna, a jego wielkos¢ jest iloczynem indeksu odpornosci na kawitacje
i dtugosci cztonéw naczyniowych. Mezomorficzny charakter drewna bedzie zatem wyrazony przez
obecnos¢ dtuzszych naczyni niz w drewnie o cechach kseromorficznych i o duzej srednicy, ale
malej gestosci.

Dlugos¢ cewek czy czlonéw naczyniowych odzwierciedla dtugosé wrzecionowatych ko-
moérek kambialnych i wraz ze zwigkszaniem si¢ odlegtosci od rdzenia dtugosé tych elementéw
w drewnie wzrasta, az do ustalenia si¢ wielkosci charakterystycznej dla danego gatunku (reguta
Sanio [Bannan 1964]). Metody, ktére pozwalajg zmierzyé dlugosé komérek przewodzgcych, to
maceracja i metoda Ladella [1959]. Ta ostatnia opiera si¢ na przekrojach podtuznych stycznych
i jest rekomendowana dla pomiaréw dtugosci cewek (L.,). Na przekrojach stycznych wyznacza
si¢ dwie linie o znanej dtugosci (ALL), a nastgpniec w wyznaczonym przez linie obszarze okresla
si¢ liczbg cewek (), ktdrg dzieli si¢ przez liczbe koricow komdrkowych (NTT[M) zawartych
w obszarze wyznaczonym przez linie. Diugosé cewek okresla wzdr:
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Ly =[Ny (ALL)Y | Ny,
Metoda Ladella zaktada losowe rozmieszczenie komérek. Jest wykorzystywana znacznie rzadziej
niz maceracja, chociaz uzyskuje si¢ przy jej zastosowaniu podobne wyniki [Wilkins, Bamber 1983;
Baas i in. 1986]. Nalezy jednak nadmienié, ze o ile precyzyjna lokalizacja komdrek jest mozliwa,
to identyfikacja koficéw komérkowych moze by¢ utrudniona w przypadku, gdy srednica cewek
jest mniejsza od 20 pm.

Dtugos¢ cztonéw naczyniowych mozna okresli¢ metodg mikroodlew6w (microcasting) za-
proponowang przez André’a [2005], natomiast okreslenie dtugosci naczyii jest nadal problema-
tyczne, pomimo rozwoju wielu technik badawczych [Zimmermann, Jeje 1981]. Techniki, ktére
umozliwiajg okreslenie sredniej dtugosci naczy, to wstrzykiwanie pigmentu [Greenidge 1952]
lub farby olejnej [Zimmermann, Jeje 1981; Ewers, Fisher 1989], wdmuchiwanie gazu, ktéry tak
jak farba trudno przenika przez Scian¢ nieperforowang [Skene, Balodis 1968; Zimmermann, Jeje
1981; Cohen i in. 2003], metoda kinematograficzna [Bosshard, Kucera 1973; Huggett, Tomlinson
2010], wprowadzanie drutu [Kanai i in. 1996], uzycie promieni rentgenowskich tytanu z roztwo-
rem lakieru [Middleton 1989], iniekcja silikonu [Sperry i in. 2005] czy zastosowanie tomografii
komputerowej o wysokiej rozdzielczosci [Brodersen i in. 2011].

Rozmieszczenie naczyri w drewnie

U dwulisciennych rozmieszczenie naczyni na przekroju poprzecznym stanowi ceche¢ diagnostyczng
utatwiajgcg identyfikacj¢ gatunkéw. Naczynia mogg by¢ rozmieszczone pojedynczo lub mogg
si¢ grupowaé. Rozmieszczone sg zwykle losowo, z wyjatkiem takich miejsc jak okolice weztéw
czy strefa odcinania lisci i kwiatéw [André i in. 1999; Ranci¢ i in. 2010]. Ciekawy sposéb licz-
bowego opisu rozmieszczenia naczyii kryje si¢ pod pojeciami tzw. indekséw grupowania si¢
naczyn (V, Vi, Fy,). I tak indeks V,, zaproponowany przez Carlquista [2001] jest ilorazem cat-
kowitej liczby naczyn do catkowitej liczby naczyn, kedre wystepujg w zgrupowaniu (V,=No/No
w zgrupowaniu). Catkowita liczba grup jest zas sumg naczyni wyst¢pujacych pojedynczo, naczyni
tworzacych grupy w postaci gron oraz wystgpujacych w grupach zorientowanych promieniowo.
Pojedyncze naczynie okreslane jest jako jedna grupa naczyii. Wartosé indeksu wynoszaca 1 wska-
zuje na wyrazne wystgpowanie pojedynczych naczyii w drewnie, za$ przy wigkszych wartosciach
naczynia wykazujg tendencj¢ do grupowania si¢. Indeks ten nie bierze pod uwage Srednicy
naczyfi i przeciwstawi¢ mu mozna indeks wielokrotnej frakcji (#,,) naczyr zaproponowany
przez Martinez-Vilalta i in. [2012], ktéry jest ilorazem pojedynczych naczyii i catkowitej liczby
naczyri wystgpujgeych w zgrupowaniach (£, =No w zgrupowaniu/Nv). Kolejny indeks okresla-
jacy stopieri grupowania si¢ naczyn to tzw. indeks pojedynczych naczyri Vi, wyrazony w postaci
ilorazu catkowitej liczby pojedynczych naczyn do catkowitej liczby naczyni wystepujacych w zgrupo-
waniu (V=N pojedynczych naczyri/N naczynd grupujacych sig). Do naczyri wystepujgcych w zgrupo-
waniu réwniez w tym przypadku zalicza si¢ naczynia pojedyncze oraz wyst¢pujace w zgrupowaniach
po dwa lub wicce;j.

Grupowanie si¢ naczyn pehni istotng rol¢ w funkcjonowaniu mechanizmu naprawczego
utrudniajgcego rozprzestrzenianie si¢ pecherzykéw powietrza z zapowietrzonego naczynia [Lens
iin. 2011], dlatego rozpoznanie przestrzennego rozmieszczenia tych elementéw przewodzacych
skupia coraz wigkszg uwage naukowcéw.

Ilosciowy opis cech jamki lejkowatej i pltyty perforacyjnej
Waznym czynnikiem decydujgcym o wydajnosci hydraulicznej drewna roslin sg jamki lejkowate
- odpowiadajg one za >50% catkowitego oporu hydraulicznego [Choat i in. 2008]. Jamka jest za-
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glebieniem w $cianie wtérnej komdrki, na dnie ktérego znajdujg si¢ blaszka srodkowa i Sciana
pierwotna, zwane wspdlnie blong zamykajaca. Btona zamykajaca jamk¢ moze by¢ niejednorodna
(heterogenous) z wyraznie widoczng zgrubialg, centralng cz¢scig zwang torusem, ktdrg otacza
cz¢$¢ porowata zwana margo (ryc. la i b). Jamki lejkowate z torusem wystepujg zwykle w ele-
mentach przewodzgcych drewna ro$lin nagozalagzkowych. Natomiast u okrytozalgzkowych, poza
Oleaceae, Thymelaeaceae, Rosaceae, Ulmaceae i Cannabaceae [Wheeler 1983; Dute, Rushing 1987;
Dute i in. 1992, 2004; Jansen i in. 2004], btona zamykajaca jamke jest jednorodna (homogenous)
(ryc. 1c). Istotna z punktu widzenia bezpiecznego transportu wody jest $rednica btony zamyka-
jacej jamke (D, [nm]), ktérg mozna okresli¢ na przekroju poprzecznym jamki (ryc. 1c) lub po-
srednio na przekroju promieniowym, na podstawie pomiaru $rednicy jamki. U nagozalgzkowych
stosunek srednicy torusa, srednicy margo i Srednicy apertury jamki, mierzonej w jej najszerszym
punkcie, zmienia si¢ liniowo i okresla stopnien przylegania torusa do wlotu jamki (ryc. 1b). Na tej
podstawie wyrézniono gatunki mniej i bardziej odporne na kawitacje [Sperry, Tyree 1990; Hacke,
Jansen 2009]. Réznica Srednicy torusa i wlotu (apertury) jamki podzielona przez Srednicg torusa
okresla stopieri przylegania torusa do wlotu jamki (na zasadzie wentyla, valve theory), co ma
miejsce, gdy wskutek kawitacji pojawi si¢ duzy gradient ci$nienia [Delzon i in. 2010]. Bardzo
$ciste przyleganie torusa do wlotu jamki o wartosci okoto 0,41 jest charakterystyczne dla roslin
porastajacych tereny srodowisk suchych, wartosci 0,29-0,28 sg typowe dla roslin klimatu umiar-
kowanego i stref tropikalnych, za$ najnizsza wartos¢ — 0,24 — cechuje rosliny klimatu borealnego
[Bouche i in. 2014]. Maksymalny zakres odchylenia btony zamykajgcej od potozenia srodkowego
okresla natomiast gtebokos¢ komory jamki (D, [pm]), ktéra jest wyrazana jako odleglos¢ od
obrzezenia jamki do blony zamykajace;j.

U roslin okrytozalgzkowych grubos¢ btony zamykajacej jamke (7, [nm]) jest zréznicowana
i waha si¢ od okoto 100 nm do >1000 nm [Jansen i in. 2009]. Dla wydajnego transportu wody naj-
lepsze sg cienkie, porowate blony zamykajace, zas ze wzgledu na bezpieczeristwo przeptywu btony
grube, ktérych pory majg mniejszg srednice. Nalezy nadmienid, ze Srednica poréw w blonie zamy-
kajgcej u roslin dwulisciennych waha si¢ w granicach 5-20 nm [Choat i in. 2004], co pozwala na
swobodny przeptyw wody z jednej komérki do drugiej. Oznacza to jednoczesnie, ze gazowa faza
podczas kawitacji nie przekracza scian komérkowych, bowiem do utrzymania podcisnienia (-3 MPa)
wystarcza menisk na porze o srednicy 25 nm. Warto tez wspomnied, Ze bfona zamykajaca jamki
b) c)

4

a)

>

Dpy Rye. 1.

Schemat pary jamek lejkowatych w przekroju
poprzecznym z torusem (a), z efektem zam-
knigcia wlotu jamki przez odchylony od poto-
zenia Srodkowego torus (b) oraz bez torusa (c)
(za Delzon i in. [2010] oraz Tixier i in. [2014],
P zmodyfikowane)

Scheme of a bordered pit pair in transverse
section with a torus (a), with a torus valve
effect (i.e. the torus overlaps the pit border)
(b) and without a torus (c) (after Delzon et al.
[2010] and Tixier et al. [2014], modified)
Apyp = apertura (wlot) jamki, D, — Srednica blony zamy-
kajacej, Dp. — glebokos¢ komory jamki, 7}, — grubos¢
blony zamykajgcej

o= pitaperture, D, — pit membrane diameter, D~ pit

Ay
7l
cﬁpamher depth, 7}, — pit membrane thickness

5
<

IiPIY

.
e,
‘e
.
o-._...
.

<

A\
(WmsSsecccscscscssssssssssssesastsccsscasscsscsnssnscnnnnns
A
~

(ummes,



86 Mirela Tulik, Joanna Jura-Morawiec

stanowi barier¢ dla ewentualnego przenikania patogenéw. Bakterie sg bowiem zdolne do pasyw-
nego przemieszczania si¢ z pnia do lisci, kiedy blona zamykajgca ulegnie uszkodzeniu [Thorne
i in. 2006].

[losciowe réznice w budowie ztozonej plyty perforacyjnej w naczyniu mogg by¢ rozpatrywane
jako mozliwos¢ rozwigzania konfliktu mi¢dzy transportem wydajnym a bezpiecznym. Odnotowana
réznica w liczbie szczebelkéw w plycie perforacyjnej ztozonej w naczyniach drewna wezesnego
i péZznego moze wskazywaé na funkcjonalne przystosowanie do zmieniajgcych si¢ warunkéw
srodowiska przyrodniczego oraz na mozliwos¢ regeneracji cigglosci stupa wody [Zimmermann
1983]. W zapowicetrzonej koméree pecherzyki powietrza lokalizujg si¢ zwykle tuz przy powierz-
chni plyty perforacyjnej. Ztozona plyta perforacyjna sprzyja powstaniu wigkszej liczby matych
pecherzykéw powietrza, ktérych rozpuszezenie jest znacznie tatwiejsze niz rozpuszezenie jed-
nego duzego pecherzyka [Sperry 2003].

Podsumowanie

Zastosowanie mikroskopii $wietlnej umozliwia analizy morfometryczne elementéw struktural-
nych drewna, a zwlaszcza elementéw przewodzacych (cewek w drewnie u iglastych oraz cztonéw
naczyniowych u drzew z klasy dwuliscienne). Wydajnos¢ transportu wody uzalezniona jest m.in.
od srednicy i dtugosci tych komdrek. Istotng role odgrywajg tez struktury subkomérkowe obecne
w Scianach komdrek przewodzacych (jamki, ptyty perforacyjne). Obserwowane na przestrzeni
lat zjawisko zamierania waznych drzew lasotwérezych, ktére niejednokrotnie przybiera charakter
procesu globalnego, mozna ttumaczy¢, opierajgc si¢ na analizach ilosciowych komdérek uczestni-
czgcych w transporcie wody. Wydaje si¢ zatem, Ze kwantyfikacja cech budowy elementéw prze-
wodzgcych w drewnie utatwia zrozumienie zlozonego procesu adaptacji drzew do zmiennych
czynnikéw srodowiskowych, ktéry ma na celu zbilansowanie ryzyka pomigdzy wydajnym i bez-
piecznym transportem wody i wplywa na przezywalnos¢ gatunku.
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