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Abstrakt. W oparciu o osmomechaniczng hipotezg¢ wzrostu promieniowego drzew
zaproponowany zostat nowy mechanizm ttumaczacy powstawanie ekscentrycz-
nos$ci w drewnie oraz drewna reakcyjnego. Ze wzgledu na sciste powigzanie tych
zjawisk z czynnikami mechanicznymi, a nie jak dotychczas sagdzono hormonalny-
mi (auksyna), hipoteza ta w znacznie wigkszym stopniu pozwala na bezposrednie
zestawienie ekscentrycznosci przyrostow rocznych drzew porastajacych stoki
aktywne geomorfologicznie. Model ten wskazuje na to, ze wzrost promieniowy
drzew jest wynikiem adaptacji do generowanego przez floem stresu mechaniczne-
go. W pionowo rosngcym pniu sity mechaniczne rozktadajg si¢ kotowosyme-
trycznie a wzrost jest koncentryczny. Jednak nawet niewielkie odchylenie pnia od
pionu spowodowane dziataniem zewnetrznych sit zmienia wzor funkcjonowania
kambium i powoduje pojawienie si¢ ekscentrycznosci lub pod wptywem dziata-
nia wigkszej sity mechanicznej réwniez réznicowanie si¢ drewna reakcyjnego.
Dodatkowym warunkiem jest odpowiednio dtugi okres dziatania czynnika me-
chanicznego. Osmomechaniczna hipoteza wzrostu promieniowego drzew dostar-
cza dendrochronologii nowych narzedzi interpretacyjnych dotyczacych powsta-
wania ekscentrycznosci przyrostow drzew oraz drewna reakcyjnego na aktyw-
nych geomorfologicznie stokach.

Stowa kluczowe: wzrost promieniowy, wzrost ekscentryczny, drewno reakcyjne,
dendrogeomorfologia

Abstract. On the basis of the osmomechanical hypothesis of radial growth of trees
anovel mechanism explaining eccentric growth and reaction wood formation was
proposed. The aforementioned processes are strictly connected with mechanical
factors rather than with hormonal ones (i.e. auxin) as it was frequently supposed.
The present hypothesis allows for direct correlation of the eccentric growth of trees
growing on slope with its active geomorphological processes. This model shows
that radial growth of trees is an outcome of adaptation to mechanical stress generated
by phloem. In vertically growing tree trunk mechanical forces are circum-symmetri-
cally distributed and the radial growth is concentric. But even minor leaning of tree
trunk caused by external mechanical forces distorts concentric growth and causes
eccentric growth and if these forces are even stronger reaction wood differentiation
is observed. Additional condition for this process to occur is adequately long expo-
sition time to the mechanical factor. Osmomechanical hypothesis of radial growth of
trees supports dendrochronological research providing it with new theoretical tools
helping to interpret the phenomena of formation of the eccentric growth as well as
the reaction wood on geomorphologically active slopes.
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Wstep

Drzewa sg organizmami, na przykiadzie ktérych wyraznie wida¢ wptyw czynnikéw mechanicz-
nych na procesy wzrostu i rozwoju. Ze wzgledu na ich dlugowiecznos¢ i systematyczne odktadanie
kolejnych warstw komérek w sezonie wegetacyjnym oraz kolejnych stojéw, rok po roku mozemy
sledzic reakcje drzew na przestrzeni dlugiego okresu czasu na zmiany Srodowiska zewnetrznego
i wewnetrznego. Jednak drzewa iglaste i lisciaste mimo podobnej budowy nie sg ze sobg blisko
spokrewnione. Pojawienie si¢ na scenie ewolucji drzew iglastych (280-248 milionéw lat temu)
a nastepnie liSciastych (ok. 100 milionéw lat temu) rozdziela okres ok. 150 mln lat (Stanley 1986).

Wsréd tych dwéch grup roslin mamy liczne przyktady konwergencji, ktére powoduja, ze nie
dostrzegamy wielu réznic, a inne jestesmy sklonni bagatelizowac. Jedng z podstawowych konwer-
gencji jest podobny sposéb odktadania komérek merystemu bocznego i tworzenie tzw. pierscieni
przyrostow rocznych (w klimacie z wyrazng sezonowoscig). Jest to podstawowy powdd traktowa-
nia drzew jako jednorodnego fenomenu, podlegajgcego tym samym mechanizmom wzrostu i roz-
woju oraz doszukiwanie si¢ anatomicznego i fizjologicznego kontinuum pomiedzy drzewami igla-
stymi i liSciastymi. W takim podejsciu nalezy upatrywac Zrédel teorii wzrostu promieniowego
opartej na paradygmacie ,,auksynowym” i szerzej fitohormonalnym i wynikajacym z tego paradyg-
matu wyjasnianiu mechanizméw powstawania drewna reakcyjnego i wzrostu dekoncentrycznego.
Wedlug licznych autor6w u podstaw tworzenia drewna reakcyjnego lezg interakcje hormonalne.
Szczegolnie duzarole w tworzeniu drewna reakcyjnego przypisuje si¢ zmianom koncentracji auksy-
ny pod wptywem czynnika grawitacyjnego w kambium waskularnym (Timell 1986; Tulik, Jura-
Morawiec 2011). Wskazywano na korelacj¢ migdzy wysoka koncentracjg auksyny, a tworzeniem
drewna kompresyjnego u iglastych (dolna strona pgdu) oraz niskim stgzeniem tego hormonu po
stronie tworzenia drewna tensyjnego (gérna strona pedu) (Timell 1986; Srivastava 2002). O ile na
gruncie anatomii rozwojowej drzew teoria ta rozwijala si¢ w sposob dynamiczny i stanowita podsta-
we do interpretacji licznych wynikéw badari eksperymentalnych, o tyle wyjasnienie zmian anato-
micznych zachodzacych pod wptywem zjawisk geomorfologicznych nastreczato i nadal nastrecza
wielu problemoéw teoretycznych wynikajacych z wciaz stabo rozpoznanych relacji pomiedzy fito-
hormonami a czynnikami mechanicznymi. Dlatego wykorzystanie fitohormonalnych teorii wzrostu
irozwoju drzew, jako narzedzi do interpretacji zjawisk o podtozu mechanicznym, nie znalazto do tej
pory szerszego zastosowania.

Jednak wiele dokonanych obserwacji i eksperymentéw, przez ostatnie 70 lat, wskazuje na to, ze
mechanizm wzrostu promieniowego drzew zwigzany jest scisle z czynnikami mechanicznymi. Wy-
niki te nie wptynety na modyfikacje obowigzujacego paradygmatu i zostaty przesuniete do pojemne;j
kategorii ,,wynikéw trudnych do interpretacji”. Jednym z przyktadéw jest, omawiana w tym opraco-
waniu, reakcja na silny stres mechaniczny, ktérego Zrédtem moze by¢ trwale pochylenie si¢ pnia pod
wplywem czynnikéw zewnetrznych (wiatru, osuwania materiatu na stokach). Reakcja ta jest rézna
dla drzew iglastych i lisciastych. Doskonale to wida¢ w dwdch typach drewna reakcyjnego: kompre-
syjnym - charakterystycznym dla drzew iglastych oraz tensyjnym - charakterystycznym dla drzew
lisciastych. W swietle badan i obserwacji réznica w reakcji na stres mechaniczny, a nie stezenie
fitohormonéw, wydaje si¢ mie¢ znaczenie fundamentalne (Wardrop 1956; Hartmann 1942; Sinnot
1952).

Hipoteza ta wydaje si¢ o tyle ciekawa, ze w Swietle ostatnich badari dotyczacych wptywu
koncentracji auksyny na powstawania drewna reakcyjnego u drzew iglastych i liSciastych rola
regulacji hormonalnej w reakcji drzew na stres mechaniczny zostata wyraZnie ostabiona, jesli nie
podwazona (Hellgren et al. 2004). Dlatego tez osmomechaniczna hipoteza wzrostu drzew wskazu-
jacana to, ze ma on podtoze mechaniczne, moze okazac si¢ ciekawym narzedziem interpretacyjnym
stuzacym wyjasnieniu mechanizmu powstawania przyrostow ekscentrycznych zaréwno u drzew
lisciastych jak i iglastych. Hipoteza ta odwotuje si¢ do okotodobowo pojawiajgcego si¢ stresu
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mechanicznego zwigzanego z kurczeniem si¢ tkanek w dzien (Sciskanie kambium waskularnego)
ipgcznieniem ich w nocy (rozcigganie kambium waskularnego) (Kojs, Rusin 2011). Wedlug tej
hipotezy kurczenie si¢ i pecznienie zywych tkanek zwigzane jest z okotodobowymi zmianami poten-
cjatu wodnego w naczyniach lub cewkach w zwigzku z zamykaniem i otwieraniem aparatéw szpar-
kowych (ryc. 1).

Mechanizm taki wpisany jest w fizjologie i biomechanike¢ wszystkich rosli ladowych,
a w szczegolnosci roslin prowadzacych fotosynteze typu C3 (do tej grupy zaliczane sa wszystkie
drzewa klimatéw umiarkowanych i zdecydowana wigkszos¢ drzew w strefach klimatéw podzwrot-
nikowych, zwrotnikowych i réwnikowych, gdzie dodatkowo wystepujg réwniez drzewa charakte-
ryzujace si¢ fotosynteza typu CAM).

W przypadku roslin drzewiastych (nie tylko drzew i krzewdéw iglastych i lisciastych) sasiadujg
ze sobg martwe i zywe tkanki, ktore w r6zny sposob reaguja na zmiang ich uwodnienia (ryc. 2).
Podstawowa réznicg w mechanizmie wzrostu jest odmienna reakcja na stres mechaniczny. Drzewa
lisciaste rosng wowczas gdy merystem boczny jest rozciggany a drzewaiglaste kiedy jest sciskany.
Powoduje to, ze silne nocne pecznienie floemu i stabe pecznienie drewna generuje naprezenie
rozciagajace, w kierunku promieniowym, dzialajace na kambium waskularne. Zas w dziei silniejsze
kurczenie si¢ tyka niz drewna powoduje powstanie napr¢zenia Sciskajagcego pomigdzy tykiem
i drewnem i tym samym sciskanie kambium. Obserwujac drewno reakcyjne oraz wzrost ekscen-
tryczny i taczac to ze zjawiskiem okotodobowych odksztalcen pni drzew uzyskujemy ciggtosé
procesow wzrostowych i rozwojowych jako funkcje dziatania czynnika mechanicznego.
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Ryec. 1. Procesy i zdarzenia zwigzane z okotodobowymi odksztatceniami tkanek roslinnych (na
podstawie Kojs, Rusin 2011)
Fig. 1. Processes and events connected with diurnal strains in plant tissues (based on Kojs, Rusin 2011)
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Ryec. 2. Model jakosciowy wzrostu promieniowego drzew lisciastych i iglastych wskazujacy na zwia-
zek wzrostu promieniowego z odksztalceniami sezonowymi i okotodobowymi

Fig. 2. Qualitative model of radial growth of broadleaf and coniferous trees showing relationship
between radial growth and seasonal as well as diurnal strains
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W kontekscie powyzej opisanego procesu roznica w reakcji na stres mechaniczny, pomigdzy
drzewami iglastymi i liSciastymi, wydaje si¢ by¢ konsekwencjg charakterystycznych proceséw
wzrostowych i rozwojowych. Reakcja wzrostowa pojawia si¢ przed tym zanim dojdzie do rézni-
cowania si¢ komorek kambium w elementy typowe dla drewna reakcyjnego zaréwno tensyjnego
jak i kompresyjnego. Reakcja ta przejawia si¢ ekscentrycznoscig wzrostu promieniowego drzew,
czyli nieréwnomiernym przyrostem promieniowym kambium waskularnego pod wptywem nie-
réwnomiernego obwodowego rozktadu sit mechanicznych. Niewiele wiadomo o mechanizmie eks-
centrycznego przyrostu promieniowego kambium waskularnego. Powstawanie ekscentrycznosci
najczesciej przypisywane jest pojawieniu si¢ niewielkiego stresu mechanicznego, zwigzane-
g0 z nieznacznym lub krétkotrwatym pochyleniem pnia, ktéry indukuje zwigkszony przyrost odpo-
wiednio po stronie sciskanej w przypadku drzew iglastych oraz rozcigganej w przypadku drzew
lisciastych (Timell 1986; Schweingruber 2007).

Mozna zatem postawi¢ grupe hipotez jakosciowych przyjmujacych, ze:

1) dlaprzyrostu koncentrycznego, bez réznicowania si¢ drewna reakcyjnego, wartosci sit mieszczg
sie w przedziale charakterystycznym dla adaptacji plastycznej i s3 réwnomiernie rozlozone na
catym obwodzie pnia (kolowosymetrycznie), w wyniku czego mamy do czynienia z normalnym
wzrostem promieniowym drzew lisciastych lub iglastych.

2) dlaprzyrostu ekscentrycznego, bez réznicowania si¢ drewna reakcyjnego, wartosci sit mieszczg
sie w przedziale charakterystycznym dla adaptacji plastycznej, ale nie sg roztozone réwnomier-
nie na catym obwodzie pnia, w wyniku czego mamy do czynienia z ekscentrycznym wzrostem
promieniowym drzew lisciastych lub iglastych.

3) dla przyrostu ekscentrycznego wraz z réznicowaniem si¢ drewna reakcyjnego, wartosci sit
przekraczajg zakres charakterystyczny dla adaptacji plastycznej. Jednoczesnie sity dzialajace na
kambium waskularne rozlozone sg nieréwnomiernie na obwodzie pnia. W wyniku tego mamy
do czynienia z ekscentrycznym przyrostem drewna reakcyjnego drzew lisciastych lub iglastych.

4) dlaprzyrostu koncentrycznego, z réznicowaniem si¢ drewna reakcyjnego, wartosci sit znacznie
przekraczaja zakres charakterystyczny dla adaptacji plastycznej i cho¢ nie s3 réwnomiernie
roztozono na catym obwodzie pnia, ze wzglgdu na zbyt duzg sitg hamujg przyrost promieniowy
nie hamujac procesu réznicowania drewna reakcyjnego drzew lisciastych lub iglastych. Jednak
w kolejnym sezonie wegetacyjnym powstanie warstwy drewna reakcyjnego powinno pozwolié
na wlaczenie reakcji charakterystycznej dla przyrostu ekscentrycznego wraz z réznicowaniem
sie drewna reakcyjnego
Celem niniejszej pracy jest rozwazenie mozliwosci zastosowania teorii osmomechanicznego

wzrostu drzew do wyjasnienia powyzszych hipotez i sformulowanie odpowiednich modeli wzrostu

promieniowego drzew dla poszczegdlnych uktadoéw sit dziatajacych na pieri drzewa.

Wyniki i dyskusja

Sita mechaniczna dziatajaca na kambium waskularne, niezaleznie od jej Zrédia, moze zaréwno
zwigkszac intensywnos¢ wzrostu promieniowego jak i go hamowac. Stwierdzenie to, implikuje
wprowadzenie dodatkowego zatozenia, ktére méwi, ze naprezenie dzialajagce na kambium waskular-
ne moze przyjmowac wartosc:

a) zbytmata, aby wywotac reakcje adaptacyjng w postaci odksztalcenia plastycznego (wzrostu),
b) wywolujaca reakcje adaptacyjng w postaci odksztalcenia plastycznego,
¢) zbytduza, aby wywotac reakcje adaptacyjng w postaci odksztalcenia plastycznego.

Wartoscé tej sity zmienia si¢ sezonowo oraz dodatkowo okotodobowo i odpowiada za odksztat-
cenia elastyczne i plastyczne kambium waskularnego w kierunku promieniowym i obwodowym.
Pojawienie si¢ dodatkowo sity generowanej w zwigzku z pochyleniem si¢ pnia (jej Zrédiem jest
grawitacja) modyfikuje istniejacy w pniu uktad naprezen.
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Przyrost koncentryczny bez roZnicowania si¢ drewna reakcyjnego

Jesli pieri nie bedzie odchylony od pionu wéwczas wzrost promieniowy bedzie kotowosyme-
tryczny, czyli koncentryczny, a sity dziatajace na kambium waskularne beda miaty réwng wartos¢ na
calym obwodzie pnia. W takich warunkach réznice sit bedg decydowaty o szybszym lub wolniej-
Szym przyroscie promieniowym pnia na catym jego obwodzie. W fizjologicznym zakresie odksztat-
cefi sezonowych i okotodobowych nalezy si¢ spodziewac, Ze przyrost promieniowy w przypadku
drzew lisciastych bedzie zachodzit noca, czyli wéwczas gdy kambium waskularne jest rozciggane
a w przypadku drzew iglastych w dzien a wiec wéwczas kiedy kambium waskularne jest sciskane
(ryc. 2). Natomiast hamowanie wzrostu kambium waskularnego nastepuje odpowiednio w dzien N
drzew lisciastych, aw nocy N drzew iglastych.

Przyrost ekscentryczny bez roznicowania si¢ drewna reakcyjnego

Mozna dalej przyjaé, ze obwodowe zréznicowanie dziatania sit mechanicznych pod wplywem
grawitacji spowoduje powstanie réznicy w przyroscie promieniowym drzew. W przypadku drzew
iglastych intensywniejszy wzrost pojawia si¢ po stronie sciskanej natomiast po stronie rozciggane;j
wzrost ulega zahamowaniu. Odwrotna sytuacja ma miejsce w przypadku drzew lisciastych, gdzie
wzrost jest wigkszy po stronie rozcigganej, a mniejszy po stronie sciskane;.

Tego typureakcje, zwigzane z pojawieniem si¢ wylgcznie wzrostu ekscentrycznego, sg powszech-
nie obserwowane w grupach roslin drzewiastych, u ktérych w ogéle nie pojawia si¢ drewno reakcyjne
(Fisher 1975; Fisher, Marler 2006). Na podstawie dostgpnych danych wiemy, ze piefi rosngcy piono-
wo nie wytwarza ani drewna reakcyjnego ani przyrostu ekscentrycznego a pient pochylony powyzej
3,5°rosnie ekscentrycznie i wytwarza drewno reakcyjne (Hejnowicz 2002). Mozemy zatem przyjaé,
ze jesli piei jest odchylony od pionu (PP) w zakresie 0°>PP>3,5° (przez co najmniej 24 godziny),
przyrost promieniowy moze ulec przyspieszeniu po jednej stronie a spowolnieniu po drugiej (ryc. 3).

Z modelu tego wynika, ze brak drewna reakcyjnego zwigzany jest ze zbyt niskg wartoscig sity
mechanicznej dziatajacej na kambium waskularne, co uniemozliwia uruchomienie charakterystycz-
nego dla drewna reakcyjnego programu réznicowania elementéw trachealnych odpowiednio drew-
na tensyjnego ze zredukowang liczbg naczyn dla drzew lisciastych oraz drewna kompresyjnego
z cewkami kompresyjnymi dla drzew iglastych. W takiej sytuacji bedzie ono morfologicznie podob-
ne do drewna wczesnego (po stronie rozcigganej u drzew lisciastych lub po stronie Sciskanej
u drzew iglastych). Zatem wzrost moze by¢ dekoncentryczny bez zr6znicowania drewna reakcyjne-
2o, jesli sity mechaniczne bedg roztozone asymetrycznie oraz wartos¢ dziatajacej sity bedzie zawie-
rata si¢ w przedziale wartosci fizjologicznych dla wzrostu drewna od wczesnego do péZnego.

Przyrost ekscentryczny z roznicowaniem si¢ drewna reakcyjnego

Najczesciej jednak asymetrycznemu przyrostowi drzew towarzyszy réznicowanie si¢ elemen-
téw trachealnych w drewno tensyjne lub kompresyjne (ryc. 4). Jak wspomniano powyzej dzieje si¢
tak woweczas jesli odchylenie pnia od pionu przekroczy 3,5° (Hejnowicz 2002). Odwotujac si¢ do
hipotezy okotodobowych odksztalceri tkanek roslinnych mozna zalozy¢, ze suma naprezen, dziata-
jacych na kambium waskularne, przekroczyta wartos¢ progowg dla réznicowania si¢ drewna re-
akcyjnego. Ekscentrycznos¢ przyrostu promieniowego moze, ale nie musi, wystgpowac tacznie
z réznicowaniem si¢ elementéw drewna w drewno reakcyjne.

Przyrost koncentryczny z roznicowaniem si¢ drewna reakcyjnego

Teoretycznie mozliwa sytuacja jest réwniez ta, w ktdrej duze i szybkie pochylenie pnia uruchomi
proces réznicowania bez wczesniejszego asymetrycznego wzrostu. Wowczas w obrebie symetrycznych
przyrostow po jednej stronie pnia bedziemy mogli zobaczy¢ odpowiednio drewno kompresyjne (drzewa
iglaste) lub drewno tensyjne (drzewa lisciaste) bez ekscentrycznego przyrostu promieniowego (ryc. 5).
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Ryc. 3. Model jakosciowy ekscentrycznego wzrostu promieniowego drzew lisciastych i iglastych
Fig. 3. Qualitative model of eccentric radial growth of broadleaf and coniferous trees
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Ryc. 4. Model jakosciowy ekscentrycznego wzrostu promieniowego drzew lisciastych i iglastych
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Fig. 4. Qualitative model of eccentric radial growth of broadleaf and coniferous trees with reaction

wood formation
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z réznicowaniem drewna reakcyjnego

Fig. 5. Qualitative model of concentric radial growth of broadleaf and coniferous trees with reaction
wood formation
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Podsumowanie

Wzrost promieniowy drzew, zaréwno lisciastych jak iiglastych moze by¢ postrzegany jako
adaptacja do stresu mechanicznego. Niezaleznie od kombinacji reakcji na stres mechaniczny uzyski-
wany jest podobny efekt adaptacyjny. Pieri drzewa iglastego lub lisciastego, w pewnym zakresie
odchylen od pionu, moze zostaé wyprostowany badz to dzigki ekscentrycznemu przyrostowi pnia
badz dodatkowo dzigki wyréznicowaniu drewna reakcyjnego.

Przedstawione powyzej wyjasnienie mechanizmu powstawania ekscentrycznosci przyrostow
rocznych, pozwala na bezposrednie powigzanie tego zjawiska z niewielkimi ruchami masowymi
wskazujgcymi na geomorfologiczng aktywnosc¢ stokéw. Kazdy ruch osuwiskowy zmieniajagcy na-
chylenie osi drzewa spowoduje bowiem reakcje adaptacyjng do pojawiajacego si¢ dodatkowego
stresu mechanicznego. Moze to by¢ szczegdlnie wazne narzedzie diagnostyczne w sytuacjach, kiedy
dla danego stoku brak danych historycznych dotyczacych ruchéw masowych. Czutos¢ tej metody
oraz okres, ktéry moze zosta¢ wzigty pod uwage, wynikajacy z wieku rosngcych na tym terenie
drzew, pozwala na okreslenie potencjalnego zagrozenia np. osuwiskami i tym samym umozliwia
podjecie racjonalnych decyzji dotyczacych zmian miejscowego planu zagospodarowania przestrzen-
nego. Metoda ta jest doktadana, a analizy chronometryczne mogg obejmowac okres nawet kilkuset
lat. Badania moga by¢ wykonane w krétkim czasie, a w zwigzku z zaangazowaniem tradycyjnych
narzg¢dzi do badari anatomicznych w standardowo wyposazonym laboratorium botanicznym i w zwigzku
z tymrelatywnie tanio.
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