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This paper reviews the literature on heartwood and its formation process. The factors involved
in the process of heartwood formation are described, with particular attention paid to molecular,
intercellular, organismal and environmental ones. The spatial distribution of heartwood along
longitudinal and radial axes of the stem as well as biochemical changes in the heartwood and
durability of this zone are also presented. Based on the literature data, it turns out that the heart-
wood formation is neither clearly studied, nor fully understood. It seems that this part of wood
can not only play a significant role from the point of view of tree biomechanics, but also is of great
importance in their immune responses. In the era of observed dying processes of forest-forming
trees, knowledge about the role of heartwood in these responses seems desirable.
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Wstep

Drewno jest najbogatszg biomasg wytwarzang przez rosliny i w najwigkszym stopniu ,,pochta-
niajgcg” CO, z atmosfery. U rolin drzewiastych stanowi gléwng cz¢$¢ pnia, sktadajacy si¢ zwykle
z cz¢sci bielastej i twardzielowej. Pelni funkcj¢ przewodzacg i wzmacniajacg. Drewno charakte-
ryzuje si¢ budowg niejednorodng i anizotropows, a jego formowanie, bedgce przykladem progra-
mowanej $mierci komérki (ang. programmed cell death — PCD), rozpoczyna si¢ wraz z podzialem
komérek inicjalnych kambium waskularnego. Nast¢pnie ma miejsce wzrost pochodnych kambial-
nych, tj. macierzystych komérek drewna, ktére w kolejnej fazie rozwojowej tworzg wtérng $ciang
komdrkows, czemu towarzyszy lignifikacja $cian, a nast¢gpnie autoliza protoplastu. Finalnie za-
chodzi formowanie twardzieli (twardzielowanie, proces twardzielowania), uznawane za wtérny
proces réznicowania si¢ drewna [Kampe, Magel 2013; Zheng-Hua, Zhong 2015].

Wedtug definicji IAWA twardziel jest wewnetrzng warstwg drewna, ktéra w rosngcym drze-
wie nie zawiera juz zywych komdrek i jest pozbawiona materiatu zapasowego (np. skrobi) badz
zostal on zamieniony na substancje (ekstrakty) twardzielowe [Multilingual... 1964]. Jest to strefa
drewna, ktéra wsréd przedstawicieli flory rodzimej wystgpuje u sosny, modrzewia, cisa, dgbu,
jesionu, wigzu i wierzby (z zabarwiong twardzielg) oraz §wierka i jodly (z niezabarwiong twardzielg)
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[Kokociriski 2005]. Objetos¢ twardzieli jest kumulatywna, w przeciwieristwie do bielu, ktérego
objetos¢ jest sumg nowych przyrostéw rocznych, pomniejszong o straty czesci bielu wigczonej
do twardzieli. Dlatego tez udziat twardzieli zwicksza si¢ wraz z wiekiem [Sellin 1996; Taylor i in.
2002]. Twardziel intryguje swojg barwa (niezwykle charakterystyczng dla drewna tropikalnego),
r6znigcy si¢ od bielu u wigkszosci gatunkéw, dodatkowo chemizmem $cian komérkowych, nie-
réwnomiernym rozmieszczeniem w pniu, nieregularnoscig wystgpowania, a takze skomplikowa-
nym i niewystarczajgco poznanym procesem tworzenia oraz jego regulacji, zwlaszcza na poziomie
molekularnym.

Celem pracy jest przedstawienie na podstawie literatury stanu wiedzy na temat twardzieli
i procesu jej powstawania.

Gléwne funkcje komorek migkiszowych drewna

Przyjmuje si¢, Ze obumieranie komérek migkiszowych jest wynikiem, a nie przyczyng formo-
wania twardzieli [Bamber 1976]. Komdrki te, zar6wno jako zywe, jak i martwe, pelnig rézne role,
gwarantujgce funkcjonowanie ztozonych organizméw, jakimi sg drzewa. W najwigkszym stopniu
przypominajg one niezréznicowane komérki powstate w wyniku podziatu komérek merystema-
tycznych [Morris 2016]. Biologiczny sens obecnosci zywych komérek migkiszowych w drewnie
ro$lin drzewiastych polega na tym, ze jako jedyne zyjgce komérki w bielu umozliwiajg one kon-
takt symplastu (potgczonych ze sobg protoplastéw, tj. zywej czgsci komérek) z apoplastem (ze-
spotem $cian komdrkowych), tworzgc wysoce zorganizowang, tréjwymiarows sie¢ zapewniajaca
zywe kontinuum pomi¢dzy wiéknami a komérkami przewodzgcymi wodg. Komérki te odpowia-
dajg tez za magazynowanie substancji zapasowych, transport i sekrecj¢ zwigzang z twardzie-
lowaniem [Hillis 1987; Magel 2000; Nakaba i in. 2012; Tulik, Myskow 2015]. W srodkowej
i wewngetrznej strefie bielu lipidy i weglowodany wyst¢pujgce w komérkach migkiszowych do-
starczajg wegiel do syntezy ekstraktéw twardzielowych, gléwnie substancji fenolowych [Hillis
1987; Magel i in. 1994; Kampe, Magel 2013]. Ponadto komérki mig¢kiszowe majg zdolnos¢ od-
réznicowania si¢, przez co mogg uczestniczy¢ w reakcjach obronnych drzewa [Morris 2016].

Czynniki warunkujgce proces twardzielowania dziatajgce
na poziomie molekularnym, komérkowym i organizmalnym

Formowanie twardzieli zwigzane jest ze Smiercig komérek migkiszowych drewna, ktére w tzw.
strefie przejsciowej (ang. transition zone, intermediate wood), jeszcze jako Zywe, przeprowa-
dzajg szereg reakcji metabolicznych, w wyniku ktérych powstajg wtérne metabolity, takie jak
skondensowane taniny, terpeny, flawonoidy czy stilbeny [Yang i in. 2004]. Wydaje si¢, Ze strefa
przejsciowa odgrywa kluczowg rolg w procesie transformaciji bielu w twardziel [Nobuchi i in. 1984;
Magel 2000]. Obserwuje si¢ tam wzmozong aktywnos$¢ enzyméw uczestniczgcych w reakcjach
powstawania metabolitéw wtérnych, co wskazuje na genetyczne mechanizmy regulujgce proces
powstawania twardzieli [Beritognolo i in. 2002]. Potwierdzony zostat udziat co najmniej dwéch
grup genéw uczestniczgcych w kontroli syntezy flawonoidéw. Pierwsza grupa obejmuje geny
kodujace enzymy katalizujgce reakcje biochemiczne, natomiast druga — geny kodujace biatka
regulujace ekspresje genéw strukturalnych [Koes i in. 1994].

Poczatkowo sugerowano, ze twardziel tworzy si¢ w odpowiedzi na odktadanie si¢ toksycz-
nych produktéw ubocznych metabolizmu [Stewart 1966]. Uznano, ze toksyny mogg powodowad
smier¢ komdrek migkiszowych. Przypuszczano takze, ze wysoka koncentracja CO, w drewnie
sprzyja tworzeniu substanciji twardzielowych [Carrodus 1971]. Jednak formowanie i situ nowych
zwigzkéw chemicznych na granicy bielu i twardzieli, obserwowanie réznych wzoréw twardzieli,
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jak i jej niska toksycznosé u niektérych gatunkéw sugeruje, ze twardziel nie magazynuje odpado-
wych produktéw metabolizmu [Bamber, Fukazawa 1985]. Podwazono tez teorig, wedhug ktdrej
niska zawartos¢ tlenu prowadzitaby do zaburzen procesu oddychania komérek migkiszowych na
granicy bielu i twardzieli, czego nast¢pstwem bylaby smieré komérek migkiszowych [Spicer,
Holbrook 2007]. Bamber [1976] zasugerowat, ze dosrodkowe (tj. w kierunku rdzenia) przemie-
szczanie si¢ substancji indukujacych twardzielowanie stymuluje ten proces. Sugerowano takze,
ze na produkcj¢ ekstraktéw twardzielowych ma wpltyw etylen — fitohormon, ktéry moze by¢
produkowany przez kazdg tkanke roslinng w matych ilosciach i ktéry odpowiada za dojrzewanie
owocéw czy starzenie lisci i kwiatéw [Hillis 1987; Taylor i in. 2002]. Wigkszg produkcj¢ etylenu
w strefie przejsciowej, tj. migdzy bielem a twardzielg, zaobserwowano w okresie spoczynku zimo-
wego u wielu gatunkéw, ale zaleznosé miedzy produkejg etylenu a iloscig i jakoscig ekstraktéw
twardzielowych nie jest znana.

Réznicowanie komérek migkiszowych obejmuje te same fazy rozwjowe, ktére wyréznia si¢
w schemacie réznicowania cewek czy naczyn [Tulik, Myskow 2015]. Cewki, naczynia i wiékna
sq najkrécej zyjacymi elementami drewna — czas ich réznicowania wynosi od kilkunastu dni do
okoto dwéch miesigey [Bollhoner i in. 2012]. Z kolei dtugosé zycia komdérek migkiszowych jest
liczona w latach — komdrki te mogg zy¢ od 2 do 200 lat, przy czym czas ten zalezy od gatunku
i ksztaltowany jest przez warunki srodowiskowe [Spicer, Holbrook 2007]. Dla scenariusza zycia
i $Smierci komdérek migkiszowych kluczowa jest tzw. informacja pozycyjna i kontakt z krétko zyjg-
cymi elementami przewodzacymi drewna (cewkami, cztonami naczyniowymi) [Nakaba i in. 2006].
W promieniu drzewnym wyréznia si¢ zwykle komdérki kontaktowe, ktére majg kontakt z elemen-
tem przewodzgcym i zlokalizowane sg na krawgdziach promienia, w przeciwiedstwie do komérek
izolowanych — bez kontaktu z elementem przewodzacym, wystepujgce wewnatrz. Wykazano, ze
komdrki kontaktowe zyjg krécej od komdrek izolowanych [Nakaba i in. 2006, 2012]. Ponadto
proces odkladania ich wtdrnej sciany komérkowej, jak i jej lignifikacja zachodzg odmiennie w po-
réwnaniu do komérek izolowanych [Nobuchi i in. 1984; Murakami i in. 1999; Nakaba i in. 2006].
W oparciu o wyniki badari drewna topoli (Populus maximowiczii Henry) stwierdzono, ze $ciany
wtérne komérek kontaktowych sg formowane niemal w tym samym czasie co u przylegajacych
naczyn, a lignifikacja $cian obu typéw komdrek zachodzi wezesniej niz u komérek izolowanych
i wiékien drzewnych [Murakami i in. 1999]. Wczesniejsza $mier¢ komérek migkiszu na kra-
wedziach promienia moglaby wskazywaé na brak ich udziatu w syntezie ekstraktéw twardzieli
[Nobuchi i in. 1984]. Tymczasem uwaza si¢, ze przesunigte w czasie tworzenie wtérnych $cian
komdrkowych oraz ich lignifikacja sprzyjajg transportowi substancji wzdtuz promienia. Komérki
migkiszowe drewna zwykle majg wtdrng sciang komérkows, chociaz badacze zwracajg uwage na
fakt, ze nie ma ona kompletnej struktury laminarnej, jaka wystgpuje w $cianach elementéw prze-
wodzgcych i widkien, dlatego bywa tez nazywana zgrubiong pierwotng sciang komérkowg [Panshin,
de Zeeuw 1980; Morris 2016].

Blokada naczyni przez weistki i gumy jest zjawiskiem, ktére pojawia si¢ wraz z wickiem,
i uznawane jest za towarzyszgce procesowi twardzielowania [Micco i in. 2016]. W bielu poja-
wienie si¢ tych struktur jest takze reakcja na zapowietrzenie naczyd. Weistki czgsto wystgpuja
w naczyniach drewna wielu rodzajéw okrytozalgzkowych, u ktérych wystepuje liczny migkisz
przynaczyniowy, takich jak topole, orzechy, deby, robinie, morwy, sumaki i surmie, a u wielu ro-
dzajéw nie wystepuja w ogéle [Pallardy 2008]. Takie wypetnienie swiatta naczyn ogranicza roz-
przestrzenianie si¢ patogenéw. Weistki wystepujg gléwnie w naczyniach, jednak bywajg obecne
w cewkach drzew iglastych i lisciastych, a takze we wiéknach u lisciastych [Gottwald 1972; Peters
1974; Micco i in. 2016].
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U iglastych podczas procesu twardzielowania obserwuje si¢ natomiast zamknigcie wlotu
do jamki (tzw. aspiracj¢, ang. aspiration). Zjawisko to zachodzi, gdy torus przemieszcza si¢ na
jedng strong Sciany komdérkowej, blokujac przy tym przeptyw wody [Panshin, de Zecuw 1980].
Przyjmuje si¢, ze jest to spowodowane réznicg wilgotnosci bezwzglednej drewna — w twardzieli
wilgotnos¢ jest znacznie mniejsza niz w bielu [Fujii i in. 1997]. W twardzieli jamki mogg tez by¢
inkrustowane ekstraktami, co moze utrudnié rozprzestrzenianie si¢ patogenéw odpowiadaja-
cych za rozktad drewna [Krahmer, Coté 1963; Panshin, de Zeeuw 1980; Taylor i in. 2002].

Niektérzy badacze twierdza, ze twardzielowanie jest procesem regulujgcym odpowiednig
ilos¢ bielu, w celu zachowania strukturalnego i mechanicznego wsparcia, transportu wody, gro-
madzenia materialéw zapasowych i odpowiedniego zmniejszenia zapotrzebowania energetycz-
nego na utrzymanie zywych komérek migkiszowych w strefie bielu [Bamber 1976; Berthier i in.
2001; Taylor i in. 2002; Spicer 2005].

Od momentu rozpoczgcia twardzielowania proces ten jest kontynuowany przez cate p6z-
niejsze zycie drzewa. U modrzewi twardziel pojawia sic w wieku okoto 15 lat [Paques 2001],
a u niektérych gatunkéw eukaliptuséw juz w wieku 2-6 lat [Dadswell, Hillis 1962]. U jesionu
twardzielowanie rozpoczyna si¢ miedzy 60 a 70 rokiem zycia, a u sosny — w wieku 15-20 lat
[Dadswell, Hillis 1962].

"Twardziel zaczyna si¢ formowac w pniu na wysokosci 1-3 m od gruntu, a nastgpnie jej udziat
zmniejsza si¢ w kierunku korony i podstawy [Pallardy 2008]. W badaniach sosen kalifornijskich
(Pinus radiata D. Don) wykazano, ze ilo$¢ twardzieli w pniu jest najwigksza przy podstawie i na
wysokosci piersnicy [Wilkes 1991]. Podobne wyniki uzyskano w najnowszych badaniach dtugosci
zycia komérek migkiszowych sosny — najwigkszg liczbe stojéw rocznych stanowigcych twardziel
obserwowano na wysokosci 1,3-3,33 m, a zmniejszata si¢ ona w kierunku korony i podstawy pnia
[Tulik i in. 2019]. Ponadto w pracy tej stwierdzono, ze twardziel nie jest rozmieszczona réwno-
miernie, przeciwnie do bielu, ktérego liczba stojéw rocznych maleje w kierunku do korony.
"Twardziel jest wytwarzana takze w korzeniach niektérych gatunkéw drzew, ale tylko w regionie
bliskim pnia [Hillis 1987].

Uwarunkowania srodowiskowe procesu twardzielowania

Drzewa w sposéb naturalny podlegajg wptywowi czynnikéw srodowiskowych, co znajduje odzwier-
ciedlenie w procesach rozwojowych ich komérek. Badania Wodzickiego [1971] dotyczace rézni-
cowania si¢ stoja rocznego u sosny wykazaty, ze intensywnos¢ wzrostu promieniowego powstajace;j
cewki zalezy od temperatury i wynosi od 1 do 4 pm/dobeg.

Temperatura powietrza ma réwniez wptyw na czas rozpoczecia si¢ procesu twardzielowa-
nia [Higglund 1935 za Dadswell, Hillis 1962]. U sosen rosngcych na poludniu Szwecji proces
ten ropoczyna si¢, gdy drzewa osiggng wick 25 lat, w Srodkowej czesci kraju — 40, a w péinocnej
- 70 lat.

[los¢ bielu i twardzieli zalezy od takich czynnikéw jak gatunek drzewa, jego klasa biosoc-
jalna, siedliskowy typ lasu czy whasciwosci gleby [Bamber, Fukazawa 1985; Taylor i in. 2002;
Wang i in. 2010]. U swierkéw rosnacych na ubozszym siedlisku wykazano wigkszy udziat twar-
dzieli [Jakubowski, Koszewski 2004]. Podobng zalezno$¢ zaobserwowano w przypadku badan
sosny [Jakubowski i in. 2015]. Pozycja drzewa w drzewostanie réwniez determinuje udziat twar-
dzieli w drewnie — u drzew przygtuszonych jest on znacznie wigkszy niz u drzew dominujgcych
w tym samym wieku [Sellin 1994]. W badaniach sosny kanaryjskiej (Pinus canariensis C. Smith)
przedstawiono negatywne skorelowanie zageszczenia drzew z szerokoscig bielu i twardzieli
[Climent i in. 1993]. Jak wykazal Pazdrowski [2004], zabiegi hodowlane takze wplywajg na ilos¢
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tworzonego bielu i twardzieli w pniu drzewa. W pniach podkrzesywanych sosen udzial twardzieli
byt wigkszy [Pazdrowski 2004]. W badaniach daglezji wykazano, ze réznica udziatu twardzieli
w drzewach réznych klas wieku (V i VI) nie byta istotna, podobnie jak u drzew wzrastajagcych
w zwarciu umiarkowanym badZ przerywanym [Wasik 2007]. Nie stwierdzono tez istotnych kore-
lacji pomiedzy udziatem twardzieli a parametrami koron drzew.

Uwarunkowanie genetyczne i wick zdajg si¢ mie¢ wigkszy przewidywany efekt na objetosé
twardzieli niz zywotno$¢ drzewa, cho¢ ta ostatnia cecha takze stanowita przedmiot rozwazan.
Na podstawie badan drzewostanéw sosny wydmowej (Pinus contorta Dougl. ex Loud.) stwier-
dzono, Ze mniej zywotne drzewa majg wigkszg objetos¢ twardzieli niz bardziej zywotne [Kaufmann,
Watkins 1990]. Wykazano, Ze znaczna defoliacja przeklada si¢ na zwigkszenie udziatu twardzieli
kosztem zmniejszenia udziatu bielu [Margolis i in. 1988]. U swierkéw, ktére z powodu luzniej-
szej wigzby szybciej rosty na plantacji, stwierdzono wigcej stojéw w strefie twardzieli oraz jej
wickszg powierzchni¢ [Yang, Hazenberg 1992]. Odmienne wyniki daty badania twardzieli u da-
glezji [de Kort 1993]. Mniej zywotne drzewa miaty wigcej twardzieli niz te zdrowsze, a mniejsza
zawarto$¢ bielu byta rekompensowana wigkszym udzialem drewna wezesnego w kilku ostatnich
stojach rocznych. Jak wskazuje autor, kwestia formowania twardzieli u drzew o r6znym poziomie
zdrowotnosci pozostaje do glebszego zbadania.

W literaturze zauwazalny jest brak spéjnosci co do sezonowosci powstawania twardzieli.
Jedni badacze twierdza, ze jest to okres zimowego spoczynku [Shain, Mackay 1973], inni uwa-
7aja, ze wlasnie podczas zimy twardzielowanie ustaje, a najintensywniej zachodzi jesienig [Kampe,
Magel 2013]. Wskazywano tez, ze nie ma okreslonego czasu formowania twardzieli [Bergstrom
2003]. W badaniach drewna modrzewi japoriskich (Larix kaempferi Lamb. Carr.) rosngcych w Ja-
ponii wykazano, Ze poszczegélne etapy twardzielowania sg roztozone w czasie: Smier¢ komdérek
mi¢kiszu promieniowego miata miejsce pomi¢dzy kwietniem a lipcem, kiedy kambium bylo
najbardziej aktywne, a kumulacja ekstrakt6w twardzielowych zachodzita péZng jesienig i wezesng
zimg [Nakada, Fukatsu 2012].

Wiasciwosci czesci twardzielowej

Obecnosé ekstraktéw twardzielowych generuje szereg wlasciwosci charakterystycznych tylko
dla tej czgsci drewna. Twardziel, pomimo braku zywych komérek uruchamiajacych dynamiczne
mechanizmy obronne, ma udzial w reakcjach odpornosciowych drzew. Zalicza si¢ do nich sam
proces przemiany bielu w twardziel, podczas ktérego jeszcze zywe komérki migkiszowe przecho-
dzg chemiczne przemiany, ktére prowadzg do impregnaciji ich scian komérkowych ekstraktami
toksycznymi dla mikrobéw [Spicer 2005; Spicer, Holbrook 2007]. Lignifikacja scian komérko-
wych migkiszu, poza wsparciem biomechanicznym, tworzy skuteczng barier¢ przed wnikajgcymi
mikrobami.

Przez brak lub niedostgpnosé pozadanych substancji odzywcezych (np. skrobi) twardziel jest
najczgsciej mniej atrakcyjna dla patogenéw niz biel [Scheffer, Cowling 1966]. Ponadto toksyczne
ekstrakty twardzielowe, do syntezy ktérych zostaly wykorzystane wspomniane substancje zapa-
sowe, warunkujg trwatos¢ drewna [Scheffer, Cowling 1966; Bamber, Fukazawa 1985; Hillis 1987].
Naturalna trwalos¢ bielu jest raczej niska, a twardziel niektérych gatunkéw moze by¢ bardzo
odporna na biologiczny rozklad z powodu obecnosci ekstrakt6w twardzielowych [Scheffer,
Cowling 1966; Taylor i in. 2002; Kampe, Magel 2013]. Gierlinger [2003], na podstawie badan r6z-
nych gatunkéw modrzewia — Larix kaempferi Lamb., Larix decidua x L. kaempferi i L. decidua Mill.
— wskazat na powigzanie wysokiej koncentracji zwigzkéw fenolowych (zaliczanych do ekstrak-
téw twardzielowych) z wigkszg trwaloscig drewna. W przypadku robinii akacjowej (Robinia
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pseudoacaccia 1..) rtéwniez zaobserwowano takg zalezno$¢ [Diinisch i in. 2010]. Jednak badania
prowadzone na drewnie modrzewia syberyjskiego (Larix sibirica Ledeb.) wskazuja, ze obecnosé
najliczniejszych ekstraktéw twardzielowych (arabinogalaktanéw) nie wptywa na odpornosé na
rozktad drewna [Venildinen 2006]. Istnieje réwniez poglad, ze koncentracja ekstraktéw w twar-
dzieli niekoniecznie wigze si¢ z naturalng trwaloscig tej strefy [Hillis 1987].

"Twardziel moze ulec rozktadowi, czego konsekwencjg jest drzewo ,,puste w srodku”. Roz-
ktadana twardziel (ang. heartrot) jest atakowana przez saprobionty, ktére wnikajg do wnetrza
drzewa przez rany [Shigo 1984]. Zewnetrzng cz¢sS¢ twardzieli przy podstawie pnia u wigkszosci
gatunkéw uwaza si¢ za najbardziej odporng na rozktad [Scheffer, Cowling 1966; Taylor i in.
2002]. Fakt ten wynika z rozmieszczenia ekstraktéw twardzielowych (zmniejszania si¢ ich ilosci
w kierunku rdzenia i do korony drzew), a takze z powodu degradaciji polifenoli poprzez utlenia-
nie, przy aktywnosci enzyméw [Hillis 1987].

Podsumowanie

Powstawanie twardzieli wcigz pozostaje niedostatecznie poznanym procesem, zwlaszcza w aspek-
cie mechanizméw molekularnych i odpornosciowych. Wydaje sig, ze mozliwosci sekwencjonowa-
nia genomu drzew nago- i okrytozalgzkowych oraz identyfikacji genéw $mierci zaangazowanych
w proces réznicowania i dojrzewania drewna przyczynig si¢ do lepszego poznania molekular-
nych mechanizméw procesu twardzielowania. Poszerzenie wiedzy z tego zakresu powinno wy-
jasni¢ funkcjonowanie roslin drzewiastych w stanach patologicznych.
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