SYLWAN nr 3: 31-38, 2006

MIRELA TULIK

Roé6znorodnosé form w rzedach element6w trachealnych
komorek roslinnych

Various forms among tracheary elemetns rows in plant cells

ABSTRACT
"Tulik M. 2006. Réznorodnos¢ form w rzgdach elementéw trachealnych komérek roslinnych. Sylwan 3: 31-38.

This paper reviews non classical forms of tracheary elements. Various forms of the tracheary elements
were presented as follows: circular tracheids and vessels, zigzag, branched and heterogeneous vessels.
The shapes and localizations of the vessels types were showed on figures and micrographs. It seems that
access to information recorded in shape and size of woody cells could help for a better undertstanding
of physiological functions of vascular system in woody plant.
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Wstep

Tworzenie si¢ drewna jest skomplikowanym procesem pociggajagcym za sobg wiele réznorod-
nych reakcji metabolicznych w korzeniu, pniu, koronie drzew i krzewéw. Istota tych proceséw
zwigzana jest z aktywnoscig komérek kambialnych, rezultatem jest powstawanie pochodnych,
ktére podlegajac procesowi dojrzewania stajg si¢ martwymi komérkami drewna. Zagadnienia
z tego zakresu morfogenezy, a szczegélnie u roslin drzewiastych, od lat stanowity kluczowy
problem badawczy botanikéw i lesnikéw. W ich toku poznane zostaly etapy i mechanizmy ttu-
maczgce sposéb, w jaki z komérek merystematycznych powstaje pierwotne i wtérne drewno.
Jednakze mimo znacznego rozwoju technik, zwlaszcza z zakresu biologii molekularnej, jaki
dokonat si¢ w ostatnich latach, wiele zjawisk zwigzanych z tworzeniem si¢ drewna nie jest do
korica wyjasnionych. Wydaje si¢ zatem stuszne ciggle poznawanie budowy i mechanizméw
tworzenia elementéw systemu waskularnego, daje to bowiem podstawe do lepszego zrozu-
mienia jego fizjologicznej funkcji. Ponadto znajomo$¢ cech budowy anatomicznej drewna moze
by¢ pomocnym kryterium do okre$lenia pozycji systematycznej roslin, a wiedza na te tematy
moze by¢ uzyteczna zaréwno w pracach o charakterze dydaktycznym jak i dotyczacych zagospo-
darowania obszaréw lesnych gatunkami drzew o dobrze poznanej fizjologii.

Warto réwniez zaznaczyé, iz drewno jest histogenetyczng pamigcig o gléwnych zdarze-
niach dotyczacych proces6w wzrostu i rozwoju roslin, wptywu czynnikéw srodowiska na uktad
komérek. Oznacza to, ze $ledzac szerokosci przyrostéw rocznych, ksztalt i rozmiar komérek
w stojach, mamy dostgp do pelnej ksylogenetycznej informacji i jeste$my w stanie odtworzy¢
histori¢ z minionych lat.

Ciato rosliny ksztattowane jest dzigki funkcjonowaniu merysteméw, ktérych komdrki
charakteryzujg si¢ zdolnosciami podziatowymi. W budowie mtodej rosliny wystgpuje zatem
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drewno pierwotne, ktére jest wytworem prokambium powstajgcego dzigki wlasciwosciom
merystematycznym komdérek stozka wzrostu pedu oraz korzenia i reprezentowane jest przez
elementy proto i metaksylemu (gléwnie cewki u iglastych i naczynia u okrytozalgzkowych).
Natomiast, we wtérnym drewnie roslin wyréznia si¢ dwa systemy, bedace konsekwencjg
funkcjonowania dwdéch rodzajéw merystematycznych komérek kambialnych, a mianowicie sys-
tem podluzny i system poprzeczny. System podluzny powstaje z inicjalnych komérek wrze-
cionowatych i u iglastych reprezentowany jest przez cewki i niewielkg ilos¢ mi¢kiszu osiowego,
za$ system poprzeczny, powstajacy z inicjalnych komérek promieniowych, zbudowany jest
z promieni drzewnych. W obydwu systemach drewna mogg wystepowaé przewody zywiczne.
W gromadzie okrytozalagzkowych system podtuzny zwykle reprezentowany jest przez naczynia
(naczynie zbudowane jest z czlonéw naczyniowych), cewki, wiékna i mi¢kisz osiowy zas system
poprzeczny stanowig promienie drzewne. Elementy trachealne (naczynia i cewki) sg komdérka-
mi martwymi przystosowanymi do petnienia funkcji przewodzacej jak tez i wzmacniajgcej.
Funkcje te petnig dzigki specyfice budowy wtérnej sciany komdrkowej, ktéra tworzona jest
w procesie réznicowania pochodnych kambialnych.

Proces réznicowania drewna jest klasycznym przykltadem programowanej smierci komdrki
[Programmed Cell Death — PCD; Groover i wsp. 1996; Fukuda 1997; Groover, Jones 1999]
i sktadajg si¢ na niego dwie fazy. Mianowicie jest to faza wzrostu promieniowego oraz faza matu-
racji, podczas ktérej odktadane sg lamelle wtdrnej Sciany i nastgpuje autoliza protoplastu
[Wodzicki 1971]. Konsekwencijg tego procesu jest powstanic wysoce zorganizowanej i warstwo-
wej struktury $cian komérkowych elementéw drewna roslin drzewiastych [Harada i Cote 1985].
Sciany komérkowe sg integralnym skladnikiem komérek roslinnych, ktére podlegajg dynami-
cznym zmianom w odpowiedzi na doplywajace bod7zce wewnetrzne i zewngtrzne [Wojtaszek
2000]. Mikrofibryle celulozowe, jako zasadniczy sktadnik Scian, wzmacniajg je i przeciwstawiajg
rozcigganiu w zwigzku z turgorem. Orientacja nowo odktadanych mikrofibryl celulozowych na
wewnetrznej powierzchni pierwotnej sciany determinuje kierunek wzrostu komérek, a w kon-
sekwencji decyduje o ich ksztalcie i wielkosci. Ledbetter i Porter [1963] jako pierwsi wskazali,
iz w orientacji mikrofibryl celulozowych wazng rol¢ odgrywajg elementy cytoszkieletu, a miano-
wicie mikrotubule kortykalne. Mikrotubule, ktére scisle zwigzane sg z blong komdrkowg
wplywajg na sposéb odktadania mikrofibryl celulozowych przez kierowanie ruchem kompleksu
syntetazy celulozowej [Nick 2000].

Na uwagg zastuguje fakt, iz morfotyp programowanej $smierci komérki podczas ksylogenezy
zostat opisany przez Wodzickiego i Brown’a juz w 1973. Autorzy przedstawiajg go w nastepujacy
sposéb. Mianowicie, w poczatkowym okresie tworzenia wtérnej sciany komérkowej komérka
réznicujaca si¢ na element trachealny sposréd wszystkich organelli komérkowych posiada dwa
szezeg6lnie silnie rozbudowane. Jest to retikulum endoplazmatyczne z przewagg czesci szor-
stkiej oraz Aparat Golgiego. Wakuola przetkana jest siecig nici cytoplazmatycznych, z ktérych
odpaczkowywujg pecherzyki. Zawartosé tych pecherzykéw trawiona jest w soku komérkowym,
ktéry zawiera enzymy hydrolityczne. Produkty hydrolizy sg nastgpnie wchtaniane przez przy-
$cienny poktad cytoplazmy, gdzie przetwarzane sg na substraty niezb¢dne do budowy wtérnej
Sciany komérkowej réznicujacej sic komérki. Pod koniec grubienia $ciany komérkowej dochodzi
do destrukgcji nici cytoplazmatycznych i autolizy cytoplazmy. W tej fazie dochodzi réwniez do
aktywacji enzyméw, ktére biorg udzial w syntezie prekursoréw ligniny oraz enzymdéw, ktére akey-
wujg syntez¢ ligniny w s$cianie komdrkowej, konsekwencjg czego jest lignifikacja $ciany
komérkowej. Oznacza to zatem, ze proces lignifikacji Sciany komérkowej ma istotne znaczenie,
nie tylko ze wzgledu na tworzenie okreslonych wlasciwosci mechanicznych $cian komérkowych
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dojrzalych elementéw trachealnych, ale réwniez zabezpiecza biatkowe skladniki $ciany przed
samostrawieniem.

Opisany powyzej przebieg programowanej Smierci komérki réznicujgcej si¢ na cewke lub
czton naczyniowy jest odmienny od tego, jaki spotykamy u wigkszosci komdérek zwierzgcych.
Tam struktury cytoplazmatyczne zachowuja petng integralnosé, komdrka tworzy wypustki,
z ktérych powstajg tzw. ciatka apoptotyczne, fagocytowane (pochtaniane) przez sgsiednie komdr-
ki. Komérki zwierzgce, ktére odebraly sygnat smierci ulegajg zatem catkowitemu strawieniu,
za$ w przypadku komdrek jakimi sq elementy trachealne, proces programowanej Smierci mozna
by opisa¢ jako swego rodzaju proces typu ,zycie za zycie”, bowiem martwa, dojrzata cewka czy
czton naczyniowy dalej pelni funkcje, bardzo istotne dla zycia i funkcjonowania roslin.

,Klasyczny” wzor elementéw trachealnych przedstawia liniowy taricuch komérek kontaktu-
jacych si¢ ze sobg przez jamki i ptyty perforacyjne, w réznicowaniu ktérych istotng rolg odgrywa
auksyna [Zajaczkowski i wsp. 1984; Wodzicki 2001]. Dos¢ powszechnie naczynie przedstawiane
jest w postaci rury ciggngcej si¢ przez caty dtugosé rosliny. Jednakze obserwacje przy uzyciu tech-
niki microcasting, upowszechnionej m.in. przez André [1993, 1998, 1999] wykazaly, ze struktury
elementéw trachealnych mogg mieé¢ bardziej skomplikowany obraz, typowy dla danej rodziny,
a na dodatek mogg wystepowac tylko w okreslonych miejscach ciata rosliny.

Artykut ten ma charakter pracy przegladowej i dotyczy unikatowych, ale i dos¢ czesto wyste-
pujacych form elementéw trachealnych, wskazuje na ich lokalizacj¢ oraz przyczyny powstawania
na podstawie istniejgcego stanu wiedzy na ten temat.

Cewki i naczynia kolowe

Cewki i naczynia kolowe reprezentujg wyjatkowy typ wzoru spiralnej wiéknistosci w drewnie
[Larson 1994; Lev-Yadun 2000]. Naczynia kotowe opisywane sg jako polaczenia kilku cztonéw
naczyniowych w taki sposéb, ze tworzg one zamknietg petle (ryc. 1a, 2). Cztony naczynia koto-
wego sg krétkie prawdopodobnie ze wzgledu na duzg czgstotliwosé podziatéw antyklinalnych
komdrek kambialnych, z ktérych biorg poczatek, a wzér wtérnej Sciany komdérkowej jest taki
sam jak w naczyniach normalnych. Naczynia kolowe czg¢sto tworzg koncentryczne serie, ktére
otoczone sg przez koncentryczne naczynie tworzgce wokdt nich otwartg petle.

Naczynia kotowe zostaly zidentyfikowane w tkance kalusowej [Sachs i Cohen 1982],
powyzej i dookota pakéw uspionych [Aloni i Wolf 1984], w miejscach rozgal¢zieri [Lev-Yadun

b)

Rye. 1.

Schematy nie klasycznych typéw elementéw trachealnych: naczynia kotowe (a), naczynia typu zigzag (b),
naczynia rozgal¢zione (c), naczynia réznorodne (d)

Schematic draws of non classical vessels types: circular vessels (a), zig-zag vessels (b), branched vessels (c),
heterogenous vessels (d)
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1996; Aloni i wsp. 1997], w tumorach [Wtoch
1976]. Kurczytiska i Hejnowicz [1991] donosza,
ze naczynia kotowe wystgpujg powszechnie w to-
dygach Fraxinus excelsior oraz w todygach innych
ro§lin drzewiastych, tuz nad pgkami pachwinowy-
mi. Réznicowanie naczyri kotowych mozna takze
wymusi¢ w izolowanych odcinkach miedzywezli
Fraxinus excelsior przez aplikacje auksyny in vitro.

Lev-Yadun [1996] zaobserwowal, ze naczy-
nia kolowe powstaja réwniez we wtérnym
drewnie krétkiego pedu Arabidopsis thaliana po
kilkakrotnym obcinaniu rozwijajacych si¢ kwiato-
stanéw. Powstawanie cewek i naczyri kolowych
indukuje si¢ przez nacigcia pgdéw, tam bowiem
zaburzona zostaje pierwotna polarno$¢ komdérek
kambium.

Indukcja cewek i naczyni kotowych w kam-
bium wigzana jest z zaburzeniami polarnego
transportu auksyny z lisci do korzenia. Istnieje
hipoteza, ze wszg¢dzie tam, gdzie kanalizacja prze-
plywu auksyny zostaje zaklécona, w kambium

Rye. 2.

Naczynia kotowe w izolowanych migdzywezlach
jesionu (Fraxinus excelsior) w stanie spoczynku po . b 3
dostarczeniu auksyny iz vitro. Naczynia kolowe ~Powstaje kotowy wzér elementéw trachealnych

w okolicach pgka pachwinowego zaznaczono [Sachs, Cohen 1982; Kurczyrska, Hejnowicz

suzatkami  [foc. Tulik M , 1991]. Aloni, Zimmermann [1984], Aloni [1987]
Circular vessels near axillary buds in the dormant

isolated internodes of ash (Fraxinus excelsior) after  7aProponowali, ze w miejscu odgatezienia pow-
application of auxin iz vitro were marked by staja naczynia kotowe na skutek lokalnego wzros-
arrows. [phot. Tultk M] tu koncentracji auksyny bedacego wynikiem
nalozenia si¢ dwéch przeptywéw auksyny. Prowadzi to prawdopodobnie do zawirowania
w polarnym transporcie tego hormonu (ryc. 3).

Miejsca rozgal¢zien s waznymi elementemi, kt6re majg wplyw na architekture drzewa.
W tym miejscu zrzucane sg gat¢zie [Eames, MacDAniels 1947], a kat jaki tworza galezie z glow-
nym pedem determinuje architekturg korony [Horn 1971]. Zaréwno proces zrzucania galezi jak
i kat galezi wzgledem pnia regulowany jest hormonalnie. Lev-Yadun [1990] sugeruje, ze region
z kolowymi naczyniami w miejscu odgalezienia moze wptywac na architekture drzewa w sposéb
posredni i bezposredni. Bezposrednio, przez wpltyw na proces zrzucania galezi na skutek osta-
bienia wlasciwosci mechanicznych pnia, a posrednio wplywajac na ruch regulator6w wzrostu
i asymilatéw, co z kolei determinuje ped funkcjonujacy jako przewodnik. Modyfikacja przeptywu
regulatoré6w wzrostu spowodowana obecnoscig elementéw kolowych w miejscu odgalezienia
moze dotyczy¢ zar6wno sygnatéw pochodzacych z merystemu wierzchotkowego korzenia
(cytokininy) jak réwniez i transportu akuksyny oraz innych regulatoréw ptyngcych z lisci do korze-
nia przez kambium waskularne i floem. Autor ten sugeruje zatem, Ze powstawanie naczyn koto-
wych znajduje si¢ pod $cistg kontrolg hormonalng.

Naczynia typu ,,zigzag”
W drewnie wtérnym mtodych pni obecne sg krétkie segmenty obejmujgce naczynia o ksztalcie
przypominajacym zygzak (ang. zigzag). Zlokalizowane sg one gléwnie w weztach po bokach
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a) b)
Prad auksyny w pniu Prad auksyny w pniu

8
b Prad auksyny w gal¢zi bocznej $9 0%

2 = Prad f=0
I Lokalna fluktuacja L Lokalne przesuniecie L

w miejscu rozgalgzienia i w miejscu rozgal¢zienia
X

Naczynia kotowe <

L - linie pradu auksynowego
Rye. 3.

Lokalizacja naczyni kotowych i sposéb powstawania w zywej gatezi (a) oraz w gojacym si¢ drewnie (b)

Localization and way of circular vessels formation in living branch (a) and in healing wood (b)
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wyrastajacych ogonkdw lisciowych i galezi. Naczynia typu zigzag znaleziono u licznych rodzin
roslin okrytozalgzkowych np. u Lycopersicum esculentum M. (Solanaceae), w Quercus robur L.
(Fagaceae). Tego typu naczynia sg réwniez dos¢ czgsto spotykane na przekrojach stycznych nor-
malnego drewna [André 2000]. Naczynia o ksztalcie przypominajacym zigzag sktadajg si¢
z dwéch liniowo zorientowanych naczyn wzajemnie do siebie réwnoleglych, ale nie potaczonych
ze sobg. Polgczenie ich nastgpuje przez sie¢ krétkich rz¢déw przylegajacych do siebie cztonéw
naczyniowych (ryc. 1b). Szczegélna lokalizacja naczyn typu zigzag pozwala przypuszezad, ze wzrost
przylegajacych organéw (ogonkdw lisciowych, gatezi) wywiera w kierunku stycznym mechaniczne
naprezenie, ktére dezorganizuje liniowe réznicowanie naczyii powstajacych w ich sgsiedztwie
[André 2000]. Przypuszcza si¢ réwniez, ze liczne naczynia typu zigzag obecne w weztach mogg
lokalnie powodowa¢ wzrost hydraulicznego oporu i mie¢ wpltyw na dostepnos¢ wody, ale praw-
dopodobnie wywierajg niewielki wptyw na ruch sokéw ku gérze.

Naczynia rozgalezione

Rozgateziajgce si¢ naczynia zidentyfikowano we wtérnym drewnie roslin dwulisciennych, jed-
nakze ich wyst¢powanie nie jest czgste (mniej niz jedno na 1000). Wystgpujg one jednak
powszechnie w proto i metaksylemie gatunkéw z klasy jednoliscienne, a szczegélnie w rodzinie
Poaceae. Rozgatezienia moga byé pojedyncze lub wielokrotne w zaleznosci od ilosci tréjperforo-
wanych czlonéw (ryc. 1c). Wystgpowanie i kierunkowo$¢ naczyni rozgatezionych wydaje si¢ by¢
przypadkowa, jednakze dwa rozgal¢zienia zawsze sq wzgledem siebie réwnolegte i kontaktujg
si¢ ze sobg na catej swej dtugosci, co sugerowaé moze, iz sktadajg si¢ one z dwéch siostrzanych
rze¢d6éw komérek.

U gatunkéw z rodziny Poaceae wigzki przewodzace ciggng si¢ przez kilka migdzyweZli
i majg swoje dolne i gérne korice w weztach. Naczynia proto i metaksylemu rozgaleziajg si¢
i przyjmujg struktur¢ przypominajacg splot utworzony z tysigca perforowanych i jamkowanych
elementéw trachealnych.

André [2000] podaje, ze w rosngcej todydze traw wymiar rozgalezionych naczyn meta-
ksylemu jest wigkszy po bazalnej niz po dystalnej stronie wezléw, a podczas dojrzewania
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weztéw szybko$¢ réznicowania metaksylemu prawdopodobnie wzrasta, co pocigga za sobg
zwigkszenie liczby elementéw przewodzacych w kazdym rozgalezieniu. W tym czasie utwo-
rzone juz rozgatezione naczynia protoksylemu majg takg samg strukturg jak metaksylemu, ale
16znig si¢ szczegétem budowy wtdrnej Sciany komérkowej. Mianowicie rozgal¢zione naczynia
protoksylemu majg siateczkowaty typ wtdrnej Sciany komérkowe;j.

Naczynia réznorodne

Pojecie naczyn ,,réznorodnych” zostalo wprowadzone w zwigzku z wyréznieniem typu naczyn,
w ktdrych pomigdzy dwoma rzgdami jamkowanych cztonéw naczyniowych znajdujg si¢ krétkie
sekwencje (okoto 5-20 cztonéw naczyniowych) o réznej strukturze wtérnej sciany komérkowej
(ryc. 1d). Ten typ naczyn zidentyfikowano ostatnio zaréwno u roslin jedno jak i dwulisciennych
[André 1998]. W gateziach Bambuseae zostata zidentyfikowana petna i symetryczna sekwencja
struktury wtérnej sciany komérkowej naczyri réznorodnych i przedstawia si¢ ona nast¢pujaco:
drabinkowa - siateczkowata — helikalna — pierscieniowa — helikalna — siateczkowata — drabin-
kowa.

Naczynia réznorodne sg zawsze obecne w miejscu, gdzie wystgpuje strefa odcinania bgdz
taczenia si¢ dwéch organéw lub dwdch czgsci organu. Naczynia te wystgpujg zatem w sladzie lis-
ciowym gatunkéw dwulisciennych (klon, dgb, klematis), w nerwie gléwnym lisci (orzech wiloski)
w szyputkach kwiatowych, lisciowych (pomidor, pieprz angielski). Ich wystgpowanie pomigdzy
protoksylemem a wtérnym drewnem sugeruje, ze s naczyniami metaksylemu [André 2000].

W rodzinie Poaceae naczynia réznorodne wystepujg zwykle u podstawy kazdego wezta
i w miejscu polgczenia pochwy i blaszki lisciowej, co sugerowaé moze, ze s3 pozostaloscig
merystemu interkalarnego. Naczynia réznorodne nie wystgpujg jednak czesto w pierwszym
bazalnym mig¢dzyweiZle todygi traw. Stajg si¢ one coraz to petniej wyksztalcone w dystalnych
mig¢dzyweztach i galeziach.

Zaktada si¢ a priori dwa morfogenetyczne procesy lezace u podstaw tworzenia naczyn
réznorodnych. Mianowicie, pierwszy proces zwigzany jest z wystgpowaniem kontinuum:
prokambium — metakambium — kambium i opéZnieniami w szybkosci dojrzewania komdérek
wzdtuz wspomnianego kontinuum, czego konsekwencjg sg opéZnienia w przejsciu od prokam-
bium do kambium i réznorodno$¢ struktury $ciany komdrkowej naczyri [Larson 1983; André
i wsp. 1999]. Druga hipoteza proponowana przez Savidge [1996] zaklada powstawanie naczyn
réznorodnych z merystemu interkalarnego u roslin z rodziny Poaceae.

Wymienione hipotezy wyjasniajg w pewnym stopniu heterogennos$¢ wsréd naczyn, nie
dajg jednak pelnej odpowiedzi na pytanie czy naczynia réznorodne charakterystyczne sg tylko
dla metaksylemu, czy tez mozna je spotka¢ zaréwno w protoksylemie jak i drewnie wtérnym
drzew i krzewow?

Zgromadzona jest juz ogromna wiedza na temat proces6w réznicowania jedno, dwu-
i tréjperforowanych elementéw trachealnych. Konsekwencjg tych proceséw jest bogactwo form
ksztattu dobrze znanych elementéw przewodzgcych u roslin drzewiastych. Mozemy zadac sobie
pytanie, co kryje jeszcze w sobie tkanka drzewna? Wiemy na pewno, ze ,archiwum” minionych
lat, a to czyni¢ jg moze niezwykle interesujagcym obiektem badawczym.
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SUMMARY
Various forms among tracheary elemetns rows in plant cells

The article reviews non classical tracheary elements forms paying attention to their localization
and existing hypothesis concering their formation. The circular vessels and tracheids are often
described as closed endless ring — shaped elements. They exist usually along the junction
between the stem and branch. It is suggested that circular elements are formed when the original
polar auxin tranport underwent reversals and the resulting inductive signals therefore created
unique patterns in cambial cells. In young woody stems the short vessels with less or more
complicated zigzag shapes occured. The zigzag vessels are found in numerous dicot species from
different families. Another forms of non classical tracheary elements are the branched vessels.
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They are formed in the secondary xylem of dicotyledons and in the proto and metaxylem
of Poaceae species. The term "heterogeneous" was proposed to characterize a vessel type in which
about 5-20 members with different ornamentation of walls are inserted between files of pitted
members. It is proposed two morphogenetic processes to explain the formation of a heterogeneous
vessel. One of them postulated the existence of the procambium — metacambium — cambium
continuum, the second hypothesis proposed by Savidge focus on intercalary meristem in Poaceae
as a place from which the heterogeneous vessels deriving.



