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Elementarne procesy rozwojowe wystepujace
w kambium zwigzane z tworzeniem drewna

The elementary development processes
occurred in the cambium during deposition of xylem

Abstract. The elementary developmental processes occurred in the cambium during deposition of xylem and
phloem were described. The following cell events in storied and nonstoried cambia were characterized: periclinal
and anticlinal divisions, intrusive and symplastic growth and cambial cells elimination.
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Wstep

Wiedza na temat funkcjonowania i rozwoju kambium jest niezb¢dna do zrozumienia
procesu tworzenia tkanki drzewne;.

Stowo kambium najprawdopodobniej pochodzi z jezyka arabskiego, gdzie funkcjonowato
w terminologii medycznej, okreslajacej co§ w rodzaju substancji odzywczej (Larson, 1994).
Chociaz trudno jest ustali¢, w jaki spos6b stowo kambium zaczelo funkcjonowac w
znaczeniu botanicznym, to niewatpliwy pozostaje fakt, iz pierwsza osoba, ktéra uzyta jew
tym znaczeniu byt Grew w swoim dziele Anatomia ro$lin (1682). Grew nie podat jednak
jasno réznic, co do natury kambium, pomigdzy ro§linami i zwierzetami. Odnidst on jedynie
kambium u roslin do czego$ w rodzaju soku, pojawiajacego si¢ pomigdzy kora a drewnem,
kiedy to tkanki te mozna wczesng wiosna stosunkowo tatwo rozdzieli¢. Mniej wigcej w
tym samym czasie (1675) ukazala si¢ rozprawa Malpihgiego (Larson, 1994) dotyczaca
roslin, w ktérej autor dokladnie zlokalizowat stref¢ "rosnacego drewna", wskazujac na
wewnetrzna strone kory. Chociaz Malpihgi w swojej rozprawie utozsamiatl system prze-
wodzacy ro§lin z uktadem krazenia zwierzat, to jednak jego nowa idea, m6wiaca iz nowe
przyrosty drewna w pniach i galeziach sa wynikiem periodycznych transformacji odbywa-
jacych sie w najglebszych warstwach kory, zostata zaadoptowana przez péZniejszych
anatomo6w (Sachs, 18?0, cyt. za Larsonem 1994).
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Obecnie kambium okre$lane jest jako merystem, ktéry wytwarza wtérne tkanki waskularne
—drewno i tyko (Esau, 1943;Hejnowicz, 1985; Igbal, 1990; Romberger i wsp., 1993).

Kambium jest populacja komérek merystematycznych, a wigc zdolnych do podziatu i
wzrostu, a ze wzgledu na swe polozenie zaliczane jest do merystem6w bocznych. Przez
Zimmermanna (1964) kambium zostato okreslone jako swoiscie dziatajaca fabryka produ-
kujaca komérki systemu przewodzacego. Komérki merystematyczne kambium to inicjaty
kambialne (wrzecionowate i promieniowe) oraz ich pochodne — komérki macierzyste
drewna i tyka. Inicjaly wrzecionowate s3 wydtuzone w kierunku podtuznym, przyjmujac
ksztatt ostro zakoriczonego wrzeciona. Badania Baileya (1920 ) wskazuja , ze dtugosé tych
komoérek u nagonasiennych miesci si¢ w przedziale od 0,7 mm doS mm, za$ u dwuliécien-
nych od 0,14 do 1,62 mm. Z kolei inicjaty promieniowe maja wymiar podtuzny kilka razy
mniejszy w poréwnaniu z komérkami wrzecionowatymi i albo sa izodiametryczne, albo
wydtuzone w kierunku radialnym. Wodzicki i Brown (1973) wyréznili w rodzinie Pinaceae
cztery typy komorek inicjalnych promieni. Mianowicie sa to komérki marginalne (krawe-
dziowe), proste, promieniowo wydtuzone i wyscielajace przewody zywiczne. Nalezy
zaznaczy¢, ze termin kambium bywa uzywany w dwéch znaczeniach. W znaczeniu waskim
1 szerokim. Wilson i wsp. (1966) zaproponowali, by kambium utozsamia¢ z inicjatami
kambialnymi, za$ stref¢ kambialng odnosi¢ do inicjatéw oraz do komérek macierzystych
drewnaityka. W tym waskim znaczeniu — kambium miatoby oznaczaé pojedyncza warstwe
komérek inicjalnych (Foster, 1949; Fahn, 1974), a w szerokim — poktad dzielacych sie i
niezréznicowanych komérek, ktéry zlokalizowany jest mi¢dzy wtérnym tykiem i drewnem
(Bannan, 1955; Newman, 1956; Evert, 1963: Srivastava, 1966; Hejnowicz, 1968; Butter-
field, 1975;Catesson, 1980). Nalezy jednak zaznaczy¢, ze zaréwno w pierwszym jak i
drugim znaczeniu w kazdym rzedzie promieniowym niezréznicowanych komérek, autorzy
wyr6znili jedna komérke inicjalna, przy czym w pierwszym znaczeniu byta ona synonimem
komérki kambium (Schmid, 1976).

Komérki inicjalne kambium w zasadzie nie r6znia sie budowa od swych pochodnych, ktére,
jak wcze$niej wspomniatam, réwniez maja, w nie mniejszym stopniu, zdolno$¢ dzielenia
si¢ (Srivastava, 1966; Kidwai i Robards, 1969; Barnett, 1973; Murmanis, 1977; Zagérska-
Marek, 1981) Réznica miedzy tymi komérkami polega na tym, ze pochodne kambialne
wczesniej czy pézniej opuszcza merystem, podczas gdy inicjaly zawsze w kambium
pozostang. Oznacza to innymi stowy, ze inicjat to komérka z ktérej powstaja wszystkie
inne komérki strefy kambium oraz komérki drewna i tyka. Pojecie komérki inicjalnej ma
wigc znaczenie nie tyle strukturalne, co rozwojowe, i o ile w miarg tatwo jest zdefiniowac
samo stowo kambium, to o tyle trudniej jest precyzyjnie zdefiniowac granice¢ w obrebie
populacji dzielacych sie komérek (Wight, 1933; Bannan, 1955). Niemniej, z duzym
prawdopodobieristwem mozna okregli¢ potozenie komérki inicjalnej, w rzedach promie-
niowych mozna bowiem zaobserwowac grupy komérek o wspSlnym pochodzeniu, a ktére
pochodza z kilku ostatnich podziatéw peryklinalnych, czyli tzw. kompleksy komérek
(Mahmood, 1990; Wioch i Zagérska-Marek, 1982). Kompleks, w kt6rym doszukaé sie
mozna komdrki inicjalnej jest zwykle czterokomérkowy, tzw. czwérka Sanio. W obrebie
czworki wystepuje komérka inicjalna, komérka macierzysta i dwie komérki potomne

(Sanio, 1873, Murmanis, 1977, Timell, 1980, Catesson, 1980: Larson, 1994; Wtoch i Potap,
1994; Savidge i wsp. 2000).
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U podstaw tworzenia drewna przez komérki kambialne leza podzialy komérkowe, wzrost
komérek po podziale oraz eliminacje, a wymienione procesy to przyktady zdarzen komor-
kowych, czyli elementarnych proceséw rozwojowych wystepujacych w kambium, w
zwiazku z tworzeniem drewna (Hejnowicz, 1973).

Elementarne procesy rozwojowe wystepujace w kambium
Podzialy komoérek kambium

Podzialy peryklinalne

Podziaty peryklinalne (styczne) sa dominujacym typem podzialéw, sposréd tych, jakie
wystepuja w kambium. Bannan (1956) okreslit je jako podziaty addytywne, gdyz dostar-
czaja one komérek tkankom wtérnego drewna i tyka. Podzialy peryklinalne komérki
kambialnej doprowadzaja do powstania dwéch, niejednakowych pod wzglgdem rozwojo-
wym, komérek — komérki inicjalnej i komérki nieinicjalnej, ktérej pochodne opuszczaja
strefe kambium réznicujac si¢ w dalszym etapie na element struktury drewna badZ lyka
(Zag6rska-Marek, 1981). Konsekwencja wystepowania w kambium podzialéw peryklinal-
nych jest utozenie komérek drewna i tyka w rzedy promieniowe, a kazdy takirzad ma jedna
komérke inicjalna oraz lezace do wewnatrz i na zewnatrz komérki pochodne, zwane w
obrebie kambium komérkami macierzystymi drewna i tyka (Wilson, 1963; Esau, 1965;
Hejnowicz, 1985). Aktywnos¢ podziatowa komérek kambium oraz szybko$¢ réznicowania
pochodnych kambialnych, a wigc intensywno$¢ dwéch przeciwstawnych proceséw, ma
wplyw na grubos¢ strefy kambium, ktéra ulega sezonowym zmianom (Bannan, 1955;
Wilson, 1966; Wtoch i Zagérska-Marek, 1982; Wodzicki 1 Zajaczkowski, 1983, Kurczyn-
ska, 1986). W okresie zimowym u szpilkowych szeroko$¢ kambium wynosi od 2 do 8
komérek, na wiosne wzrasta do kilkunastu, pozostaje mniej wigcej stala w okresie tworze-
nia drewna wczesnego i spada w okresie tworzenia drewna p6Znego (Larson, 1994). Z
badari Wilsona (1963) wiadomo, ze kambium odklada wigcej komérek drewna niz tyka.
Réznica ta wynika stad, ze warstwa komérek inicjalnych znajduje sig blizej tyka, a to
doprowadza do podziatu strefy kambialnej nadwie podstrefy o réznej grubos$ci. Mianowicie
w obrebie kambium wyréznié mozna podstref¢ komérek macierzystych drewna i podstrefe
komérek macierzystych tyka. Podstrefa komérek macierzystych tyka jest pojedyncza
warstwa, a podstrefa komdrek macierzystych drewna obejmuje zwykle na grubos¢ kilka do
kilkunastu komérek (Wilson, 1964). Wiosna pierwsze podzialy peryklinalne w strefie
kambium wystepuja w komérkach macierzystych drewna, nastepnie pojawiaja si¢ W
komérkach inicjalnych kambium i w komérkach macierzystych tyka. Bannan (1955, 1962)
podaje, ze u Thuja occidentalis podziaty peryklinalne w komérkach inicjalnych kambium
wystepuja dopiero po dwukrotnym podziale komérek macierzystych drewna.

Opisujac podziaty peryklinalne komérek kambialnych nalezy zaznaczy¢, ze podzialy te sa
niezwykle, odpowiadaja bowiem maksymalnej powierzchni $ciany podzialowej, co ozna-
cza, z¢ w tym przypadku mamy do czynienia z odstgpstwem od zasady minimalnej
powierzchni podziatu komérek, a to odr6znia komorki kambium od komérek innych
merysteméw (Hejnowicz, 1985; Farrar i Evert, 1997). Jakkolwiek istnieja pewne analogie
dotyczace struktury i funkcjonowania kambium — merystemu bocznego oraz merystemu
apikalnego, (w obu przypadkach bowiem mamy do czynienia z komérkami inicjalnymi i
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ich pochodnymi, w obu tez przypadkach wystgpuja sezonowe transformacje), to jednak
tylko w przypadku komérek kambialnych §ciana podzialowa ustawia si¢ wzdluz najwie-
kszej ptaszczyzny komérki, a powierzchnia jej jest najczesciej maksymalna.

Podzialy antyklinalne

Sachs (1878) wprowadzil terminy — podziaty peryklinalne i antyklinalne w odniesieniu do
podzialéw, jakie wystepuja w merystemie apikalnym. P6Zniej, terminy te zostaty zaadop-
towane celem okreslenia typéw podziatéw wystgpujacych w merystemie bocznym. Zatem
drugim rodzajem podzialéw, jakie pojawiaja si¢ w kambium, sa podziaty antyklinalne, czyli
prostopadie do powierzchni walca kambium. Rezultatem podzialéw antyklinalnych jest
powstanie dwéch, jednakowych pod wzgledem rozwojowym komérek, dwéch inicjatéw
kambialnych. Kazdy z inicjaléw moze podlegaé podzialom peryklinalnym dajac w ten
spos6b poczatek nowemu, promieniowemu rzgdowi komérek macierzystych drewnai tyka.
Stad, podziaty te czgsto okreslane s3 terminem multiplikatywne, zwigkszaja bowiem liczbe
rzgdéw promieniowych drewna i tyka. Szczegéty ustawienia antyklinalnych $cian podzia-
lowych we wrzecionowatych komérkach kambium doprowadzaja do wyréznienia dwéch
typow strukturalnych kambium. Mianowicie kambium pigtrowego, ktérego korice komérek
kambialnych, ogladane na przekroju stycznym, leza na tym samym poziomie i kambium
niepigtrowego, dla ktérego brak podobnego uporzadkowania. W kambium pietrowym
antyklinalne $ciany podzialowe s3 ustawione wzdtuz osi komérki wrzecionowatej, od
jednego jej korica do drugiego (Bailey, 1923; Beijer, 1927, Zagorska-Marek, 1975; Kraw-
czyszyn, 1977; Wloch, 1988). Takie ustawienia antyklinalnych $cian podzialowych spra-
wia, Ze obie komérki potomne maja t¢ sama dtugosé, co ich komérka macierzysta. W
kambium tego typu wzrost komérek na dtugosé (wzrost intruzywny) jest ograniczony, a
dominuje wzrost na szeroko$¢ (wzrost symplastyczny), czyli do tej szerokosci, jaka miata
komérka macierzysta. Po kilku takich podziatach powstaje grupa komérek wrzecionowa-
tych o réwne;j dtugosci, a kt6rych korice utozone sa na jednym poziomie. Zatem rezultatem
podzialéw antyklinalnych podtuznych jest powstanie pakietéw komérkowych, z ktérych
kazdy sklada si¢ z komérek pochodzacych z jednej komorki inicjalnej (Beijer, 1927;
Butterfield, 1972; Cumbie, 1984). Zag6rska-Marek (1984) analizujac uklad komérek w
pigtrowym kambium lipy zaobserwowala, ze utrata pigtrowosci zwiazana jest z wystepo-
waniem, ograniczonego co do zasiggu, wzrostu szczytowego komérek kambialnych
(wzrost intruzywny) i sko$nych podziatéw antyklinalnych, a wigc zdarzen komérkowych,
typowych dla kambium niepigtrowego, ktére jest charakterystyczne dla ro§lin stojacych na
nizszym szczeblu rozwoju filogenetycznego. Zatem inaczej przebiegaja podziaty antykli-
nalne w komérkach wrzecionowatych kambium niepigtrowego. Wsréd nich wyrézniamy
podzialy pseudotranswersalne (skosne) i podzialy boczne. Wedlug Bannana (1957, 1968a),
ktdry prowadzit badania por6wnawcze nad 12 gatunkami drzew iglastych, zaréwno pier-
wsze jak i drugie wystepuja prawie wylacznie w komérkach inicjalnych kambium, a tylko
okoto 2% podziatéw antyklinalnych wystepuje w komérkach macierzystych drewna. Evert
(1963) uwaza, ze i u dwulisciennych podzialy antyklinalne ograniczone sa jedynie do
komérek inicjalnych. Za$ Hejnowicz (1968) podaje, ze podziaty antyklinalne w komérkach
macierzystych drewna w starym pniu Picea abies i Pinus sylvestris nie przekraczaja 0,5 %
catkowitej liczby opisywanych podziatéw.
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W przypadku podzialu pseudotranswersalnego $ciana podzialowa, ustawia si¢ skosnie
wzgledem dlugiej osi komoérki i z tego tez powodu dhugos¢ jej jest mniejsza od wymiaru
podtuznego, a wigksza od wymiaru poprzecznego komoérki kambium (Bannan, 1957,
Hejnowicz, 1961; Srivastava, 1963). Dlugos¢ $ciany z podziatu pseudotranswersalnego u
Pinus, Picea i Pseudotsuga wynosi przecigtnie 12% dtugosci dzielacej si¢ komorki (Ban-
nan, 1964; Brafiski, 1970a,b). Nowo powstale korice komérek znajduja si¢ na réznych
poziomach i stad migdzy innymi wynika charakterystyczny dla kambium niepigtrowego
uktad komérek wrzecionowatych, ogladany na przekroju stycznym. Pseudotranswersalne
podzialy stanowia 98% wszystkich podziatéw antyklinalnych i s giéwnym sposobem
mnozenia komérek kambium, co ma wplyw na zwigkszanie si¢ obwodu kambium w miarg
wzrostu fodygi na grubo$¢ (Bannan, 1957). Pozostate 2% podziatéw antyklinalnych stano-
wia podzialy boczne, podczas ktérych nowa $ciana podziatowa osadzona jest swymi
koricami na tej samej §cianie promieniowej w komdrce macierzystej w ten sposéb, ze z jej
jednej strony zostaje odciety segment (Cheadle i Esau, 1964). Podzial boczny moze
zapoczatkowaé nowa komdérke wrzecionowaty lub komérke promienia (Cumbie, 1963,
1967). Z obserwacji Bannana (1968a) wynika, ze podziat boczny daje serig pochodnych w
obu kierunkach, czyli i na stron¢ drewna i na strong tyka.

W kambium niepigtrowym wystepuja réwniez poprzeczne podzialy antyklinalne, to znaczy
takie, w ktérych ciana podziatowa jest réwna szerokosci komorki. W normalnym kambium
poprzeczne podziaty antyklinalne spotykane sa stosunkowo rzadko. Zachodza jednak
powszechnie w kambium zranionym (Hejnowicz, 1963a,b; Everti Koztowski, 1967; Smith,
1967). Dla tych podziatéw powierzchnia przegrody podziatowej w komoérce wrzecionowej
kambium jest minimalna.

Mamy zatem w kambium podziaty, ktére odpowiadaja ekstremalnej powierzchni $ciany
podziatowej. Opisywane wcze$niej podziaty peryklinalne komérek kambium odpowiadaja
maksymalnej powierzchni §ciany podziatowej za$ poprzeczne podziaty antyklinalne mini-
malnej.

Podzialy antyklinalne, jak zostalo to wczesnie] opisane, powoduja zwigkszenie ilosci
promieniowych rzedéw komdrek. Jednakze gdy podziat taki wystepuje w komorce inicjal-
nej to daje on wowczas trwate podwojenie rzedu, gdy zas w komérce macierzystej wowczas
podwojenie rzedu jest przemijajace i wystepuje tylko po jednej stronie kambium (Romber-
geriwsp., 1993). O tym, w ktérej komérce zaszedt podzial mozna dowiedzie¢ si¢ analizujac
uktad promieniowych rzedéw cewek w kolejnych przyrostach rocznych.

Stwierdzono, ze orientacja skosnej $ciany podziatu antyklinalnego moze wystgpowac w
dwéch alternatywnych konfiguracjach: Z — gdy skos jest zorientowany na prawo lub.S -
gdy skos jest zorientowany na lewo. Orientacja ta nie jest przypadkowa, w kambium
wystepuja bowiem obszary, w ktérych podziaty antyklinalne jak i inne zdarzenia zachodza
tylko w jednej konfiguracji (Bannan, 1956, 1966, 1968b; Hejnowicz, 1961, 1963;1, b, 1964,
1967, 1968; Brariski, 1970a,b; Wtoch, 1976; Zagérska-Marek, 1995). Hejnowicz (196£.1)
obszary takie nazwat domenami. Domeny poj awiaja si¢ w kambium juz podczas c.)dkladamz.n
pierwszego przyrostu rocznego drewna. Uktad domen nawiazuje wtedy do podziatu todygi
na wezly i miedzywezla (Krawczyszyn, 1973; Wioch, Szendera, 1992).
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Czestotliwo$¢ podzialéw antyklinalnych zmienia si¢ 1 jest zalezna od wielu czynnik6w.
Zalezy od wieku kambium - jest wigksza w mtodym pniu, a mniejsza w starym (Bannan,
1950; Cumbie, 1967; Brariski, 1970a,b). Zalezy od szerokosci stoja rocznego, jest wicksza
w przyrostach cienkich a nizsza w stojach grubych. (Bannan, 1967). Bannan (1963) podaje,
ze np. u Picea w przyrostach rocznych o szerokosci 2-8 mm, czestotliwos$é podziatéw
antyklinalnych utrzymuje si¢ raczej na tym samym poziomie, a znaczaco wzrasta, gdy
szeroko$¢ stoja spada ponizej 1 mm. Ponadto na czgstotliwo$¢ podzialéw antyklinalnych
moga mie¢ wplyw czynniki zewngtrzne takie jak nacigcia, zranienia czy skazone $rodowi-
sko (Hejnowicz, 1963a,b, Harris, 1969; Romberger, Hejnowicz, Wioch, 1980; Zagérska-
Marek i Little, 1986, Tulik, 2001b).

Wzrost intruzywny i symplastyczny

Skosne podzialy antyklinalne, ktdre opisano, jako charakterystyczne dla kambium niepig-
trowego, powoduja skracanie komérek wrzecionowatych. W miare uptywu czasu nastepuje
natomiast wzrost przecigtnej dlugosci tych komérek, a dzieje sig tak dlatego, ze szczytowy
wzrost intruzywny komérek z nadwyzka kompensuje skutki podzialéw antyklinalnych
(Hejnowicz, 1985). Wzrost intruzywny definiujemy jako wzrost koficéw komérkowych
(Sinott i Bloch, 1941; Hejnowicz, 1967; Bannan, 1968b, Harris, 1973, Larson, 1994). W
wyniku takiego procesu jedynie koniec komérki przesuwa si¢ wzgledem Scian dwu sasied-
nich komérek, a polozenie innych czesci $cian rosnacej komoérki nie ulega zmianie
(Hejnowicz, 1963a). Koniec rosnacej komérki wrzecionowatej weiska sig zatem pomiedzy
komorki sasiednie, rozpuszcza blaszki srodkowe i rozrywataczace je plazmodesmy. W tym

przypadku, w odréznieniu od wzrostu symplastycznego, dochodzi do powstania nowych
kontaktéw komérkowych.

Wzrost symplastyczny, czyli wzrost bez zmiany kontaktéw pomiedzy sasiednimi komér-
kami, wystepuje zawsze po podziale peryklinalnym komérek kambialnych oraz, jak wezes-
niej wspomniano, po podziale antyklinalnym podtuznym w przypadku kambium pigtrowe-
go. Moze on réwniez mie¢ miejsce w kambium niepigtrowym po zakoriczeniu wzrostu
intruzywn(?go. Wzrost symplastyczny decyduje przede wszystkim o zwiekszeniu wymiaru
stycznego 1 promieniowego komérki kambialne;.

Wzrost in'truzywny odgrywa szczegélng role w rozwoju niektérych typéw komérek, a
szczegolme widkien, sklereidéw czy mlecznikéw. Pojawia si¢ on jednakze juz poza strefy
kambium i towarzyszy procesowi roznicowania i dojrzewania tych komoérek.

W kambium wzrost intruzywny wywoluje istotne zmiany we wzajemnym utozeniu komé-
rek tego merystemu. Bezposrednim jego efektem jest zachodzenie na siebie korncow
komérkowych rosnacych w przeciwnych kierunkach, przy czym konce moga zachodzié na
lewo (S) badZ na prawo (Z) (Hejnowicz, 1961, Harris, 1969; Farrar, 1976, Wioch, 1988,
Zagc’)’rslsa-Margk, '1995). Koniec komérki wrzecionowatej moze tez wrastaé z boku miedzy
komoérki promieni, powodujac jego rozszczepienie o konfiguracji S lub Z (Hejnowicz,

:gg;) Bannan, 1966; Hejnowicz i Krawczyszyn, 1969: Zagoérska-Marek, 1975; Wioch,

Liczne pr’zykiady wskazujg na to, ze aktywnos¢ wzrostowa komérek jest zréznicowana w
poszczegblnych komdrkach. Mianowicie, Bannan (1956) wykazal, ze u szpilkowych
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wzrost intruzywny przeciwnie skierowanych koric6w komérek inicjalnych kambium nie
jest jednakowy. Autor ten zaobserwowal, ze istnieja pewne obszary w kambium, gdzie
komérki rosna intruzywnie na koricach bazalnych, a w innych na koricach apikalnych.
Przypuszcza, ze taka lokalizacja wzrostu intruzywnego jest wynikiem istnienia w kambium
specyficznych, lokalnych warunkéw. Wedtug Hejnowicza i wsp. (1977) wazna role odgry-
waja tutaj napr¢zenia tkankowe.

O ile podziaty antyklinalne powoduja wzrost liczby komoérek wrzecionowatych, to wzrost
intruzywny powoduje powigkszenie powierzchni stycznej zajetej przez te komorki. Inten-
sywno$¢ wzrostu intruzywnego jest zawsze wieksza niz aktualne zapotrzebowanie na
rozrost powierzchni kambium. I tak np. u Thuja occidentalis szybkos§¢ wzrostu intruzyw-
nego przecietnej komérki kambium wynosi 0,2-0,3 mm w czasie potrzebnym do odloZenia
Imm drewna, podczas gdy w danej odlegtosci od rdzenia wystarczylby wzrost o wartosci
0,04 mm (Bannan, 1960; Hejnowicz i Brariski, 1966). U Pinus sylvestris intensywno$¢
wzrostu intruzywnego przecietnej komérki kambium podczas odktadania warstwy drewna
o grubosci lmm waha si¢ w granicach 0,29-0,93 (Brariski, 1970a,b).

Nalezy podkreslié, ze o ile intensywne podzialy antyklinalne powoduja nadprodukcje
komdrek, to wzrost intruzywny daje nadprodukcje powierzchni zajetej przez te komérki, a
nadprodukcja jednego i drugiego typu kompensowana jest eliminacja komérek inicjalnych.

Eliminacja wrzecionowatych komérek inicjalnych

Eliminacja komérek wrzecionowatych kambium polega giéwnie na zamianie ich na ko-
mérki macierzyste drewna lub tyka badZ na zamianie ich na grupe izodiametrycznych
komérek inicjalnych promieni tyko — drzewnych, przy czym przerwana zostaje ciaglos¢
szeregu promieniowego (Bannan, 1951; Esau, 1965; Hejnowicz i Brariski, 1966).

Proces eliminacji zachodzi w warstwie komérek inicjalnych i zazwyczaj rozpoczyna si¢
stopniowym skracaniem dtugosci i utrata turgoru przez eliminowana komérke. Skracanie
dtugosci komérek jest wynikiem nieréwnych podziatéw peryklinalnych, tzn. takiej sytu-
acji, w ktérej nowo powstale po podziale peryklinalnym komorki sa réznej dlugosci
(Hejnowicz i Zag6rska-Marek, 1974; Wioch, 1976, 1981). Jedna z nich pozostaje komoérka
inicjalna, druga staje si¢ komérka macierzysta. Na wystgpowanie tego typu podzialow jako
czynnika, ktéry moze pretendowac komérke do eliminacji, wskazali Savidge i Farrar
(1984). Autorzy ci prowadzac badania nad przebudowa ukladu komoérek w kambium
niepietrowym okreslili je jako imperfect periclinal division. Po kilku takiego typu podzia-
tach peryklinalnych komérka jest skrécona, zatem i jej powierzchnia ulega zmniejszeniu.
Ten typ eliminacji nosi nazwe eliminacji cze$ciowej (Brariski, 1970a,b) komérka inicjalna
zostaje bowiem skrécona, ale nie zanika catkowicie. Po pewnym jednak czasie uprzednio
skrécona komérka moze zniknaé zupelnie, tzn., ze wypada z warstwy inicjalnej. Rzad
promieniowy komérek drewna oraz lyka przestaje by¢ kontynuowany i koficzy sig §lepo.
Ten typ eliminacji nosi nazwg eliminacji catkowitej (Brariski, 1970a,b). Widzimy, ze
eliminacja komérki inicjalnej jest procesem stopniowym. Eliminowana komérka traci
turgor, nie ro$nie sposobem intruzywnym na swych koricach, przez co traci szans¢ we
wsp6izawodnictwie z bardziej "zywotnymi" inicjatami (Hejnowicz, 1961). Nalezy réwniez
wskazaé, ze niektére inicjalne komérki wrzecionowate na skutek antyklinalnych podziatéw
poprzecznych zamieniaja si¢ w grupe komérek inicjalnych promieni tyko — drzewnych, a

99



to réwniez oznacza eliminacj¢ wrzecionowatych komérek inicjalnych (Bannan, 1951;
Esau, 1965; Hejnowicz i Brariski, 1966). Eliminacja jest waznym procesem, ktéry towa-
rzyszy rozwojowi komérek kambium, gdyz pozwala utrzymaé odpowiednia liczbe komé-
rek, a tym samym i powierzchni¢ kambium przez nie zajmowana. Wiadomo bowiem, ze
podzialy antyklinalne powoduja nadprodukcje komérek, a wzrost intruzywny daje nadpro-
dukcje powierzchni zajmowanej przez te komérki. Wedlug Branskiego (1970a,b) czestot-
liwos¢ eliminacji, czyli ilo$¢ eliminowanych komérek w populacji kambium w przeliczeniu
na przeci¢tng komérke kambium i na 1 mm przyrostu drewna u Pinus sylvestris waha sig
w granicach 0d 0,20 do 1,19. Stosunek ilosci eliminacji do podziatéw antyklinalnych zalezy
miedzy innymi od intensywnosci podziatéw peryklinalnych. Banann (1960), podaje, ze u
Thuja occidentalis przy tworzeniu przyrostéw rocznych o grubosci okoto 3 mm i wiece;j,
ilo$¢ podzialéw antyklinalnych przewyzsza ilog¢ eliminacji o 20%, a przy tworzeniu
przyrostéw cieriszych niz 3 mm, oba procesy maja jednakowe nasilenie. Autor ten (1950)
zaobserwowat takze, ze w pierwszym roku dziatalnosci kambium u Chamaecyparis spo-
§réd 1123 zidentyfikowanych podzialéw antyklinalnych pozostaly tylko 162 komorki
wrzecionowate kambium, a reszta powstatych z tych podziatéw komérek albo ulegata
eliminacji catkowitej, albo transformowala w komérki promieni. Z kolei Evert (1961)
zaobserwowal, ze u Pyrus communis eliminacji ulegato 50% nowo powstatych komérek,
czyli, ze ilo$¢ eliminacji catkowitych réwnata sie ilosci podziatéw antyklinalnych. Podob-
nie tez ksztattowat sie stosunek ilosci podzialéw antyklinalnych do eliminacji w kambium
Liriodendron tulipifera (Cheadle, Esau, 1964), gdyz w kambium grubszych pni czestotli-
woS€ eliminacji jest zwykle zblizona do czestotliwosci podziatéw antyklinalnych. Oznacza
to, ze ubytek komérek spowodowany eliminowaniem Jest niewiele mniejszy w stosunku
do przybywania komérek powstatych wskutek podziatéw antyklinalnych. Nalezy zazna-
czy¢, ze eliminacji ulegaja zazwyczaj kr6tsze komorki, a takze komérki, ktére maja mniej
kontaktéw z promieniami. Eliminacja w populacji komérek kambium ma charakter procesu
selekcyjnego, odbywajacego si¢ na zasadzie konkurencji komérek o "przezycie" (Bannan,

Bayly 1956; Bannan 1965, 1968; Hejnowicz 1961; Cheadle, Esau 1964; Smith 1967 oraz
Brariski 1970a,b).

Nalezy takze podkre§li¢, ze eliminacja komérek w kambium Jest sposobem na pozbywanie
si¢ komérek uszkodzonych mutacyjnie. Ten sposéb selekeji spotykany jest tylko w kam-
bium. Gdy spojrzymy na merystem wierzchotkowy pedu, gdzie wystepuje jedna badZ kilka
%((?mérek inicjalnych, to o tym czy dana komérka posiada status komérki inicjalnej decyduje
Jej pploZenie na szczycie wierzchotka. Z tym topograficznym wyréznieniem wiaza sie
ré'z'rmce zwiazane z budows i sposobem podzialéw. Mianowicie, u glonéw, mszakéw i
wigkszosci paprotnikéw komérki inicjalne wyr6zniaja sie ksztaltem i budowa od sasiednich
komoérek w kazdym stadium rozwojowym. Dzielg si¢ one na nieréwne czg$ci. Zatem juz
W momencie podziatu wiadomo, ktéra z dwéch siostrzanych komérek pozostanie komérka
inicjalna, a ktéra opusci merystem. U rolin nasiennych mamy odmienng sytuacje, bowiem
kqmérki inicjalne dzielg si¢ naréwne czesci i wobec tego nie r6znig si¢ ksztattem od swoich
najblizszych komérek potomnych. Kazdy réwny podziat oznacza powstanie dwdéch takich
s?mych komoérek. W tej sytuacji w szczytowej czesci wierzchotka u tych roslin znajduje



w spos6b stochastyczny. Zatem uszkodzona mutacyjnie komérka inicjalna w szczytowej
czesci wierzchotka moze zostaé zepchnigta do podszczytowych region6w, przez co utraci
status komérki inicjalnej. Mamy zatem kilka sposob6w pozbywania si¢ "niechcianych”
komérek. O ile w przypadku eliminacji komérek inicjalnych w merystemie wierzchotko-
wym odbywa si¢ ona w sposéb stochastyczny, to w przypadku merystemu bocznego jakim
jest kambium, eliminacja umozliwia konkurencje o "przetrwanie" komoérek najlepiej przy-
stosowanych do panujacych w danej chwili warunk6w.

Piszac o kambium, warto jeszcze wspomniec, ze dla badari nad rozwojem zywej tkanki jest
ono niezwykle cennym obiektem. Jest bodaj jedyna tkanka, ktérej historia rozwoju zostaje
trwale zapisana w produkowanym przezefi drewnie i tyku. Histori¢ t¢ mozna odtworzy¢
przez analiz¢ opisanych zdarzen komérkowych w kolejnych skrawkach stycznych w czasie
mierzonym wiekiem drzewa. Lyko, jako tkanka stosunkowo nietrwata, gtéwnie ze wzgledu
na wtérne procesy takie jak: zgniatanie element6w sitowych czy wzrost dylatacyjny, ktére
to znieksztalcaja uktad komoérek, nie pozwala na analizg kambialnych zdarzeii komérko-
wych w dluzszym czasie. Drewno, a zwlaszcza drzew iglastych, stwarza mozliwosci
badania zjawisk rozwojowych wystepujacych w kambium w sposéb ciagly w czasie i
przestrzeni. Zmiany, jakie zachodza w trakcie réznicowania drewna, ze wzgledu na
niewielki zasieg wzrostu intruzywnego sa na tyle mate, iz mozna uznaé uktad komérek w
drewnie za adekwatny do uktadu komérek w kambium w czasie, gdy komdérki drewna byty
przez kambium odkladane. W ten sam spos6b nie mozemy jednak odczytaé historii
kambium dwulisciennych roslin drzewiastych. Wzrost intruzywny réznicujacych si¢ wi6-
kien i rozrost poprzeczny naczyii w tym czasie znieksztalca pierwotny uktad komérek w
kambium. Jednakze pod koniec sezonowej aktywnoéci, kambium odktada migkisz termi-
nalny, ktérego uktad w drewnie jest taki sam jak w kambium. Poréwnanie zatem uktadu
komérek w tej warstwie przyrostow rocznych pozwala na odtworzenie, chociaz w sposéb
nieciagty, historii kambium.

W tej sytuacji moze warto byloby rozszerzy¢ badania dendrochronologiczne tak, aby w
petni odkrywaty przed nami informacje, jakie kryje w sobie drewno. Wiekszo$¢ prac, ktore
dotycza drewna odk}adanego przez komérki kambium drzew rosnacych w $rodowiskach o
réznym stopniu zagrozenia przemystowego dotyczy gléwnie zmian, jakie odnotowuje si¢
w szeroko$ciach stojéw rocznych (Michalak i Siekierski, 1990; Schweingruber, 1996) i
opisuje anomalie strukturalne drewna (Niewegtowska-Guzik, 1995; Schmitt i wsp., 2000;
Tulik, 2001a). Inne z kolei wskazuja nazmiany parametréw fizycznychtej tkanki (Paschalis
i Staniszewski, 1994; Sptawa-Neyman, 1994). W drewnie tkwi jednak jeszcze cala gama
informacji, ktéra dotyczy elementarnych proceséw rozwojowych wystepujacych w kam-
bium w zwiazku z tworzeniem wtérnych tkanek waskularnych, a wiadomo, ze w warunkach
skazonego §rodowiska ich dynamika ulega zmianie (Tulik, 2001b).

Dzi.@kuje Profesorom: Z. Hejnowiczowi i W.Wtochowi

oraz Doktor E. Kurczyniskiej z Uniwersytetu Slgskiego w Katowicach
za zainteresowanie mnie morfogenezq kambium.
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Summary

The elementary development processes
occurred in the cambium during deposition of xylem

Cambium is a lateral meristem producing the secondary vascular tissues. The purpose of
this paper is to point out the developmental processes that occur in the cambium during
deposition of xylem and phloem cells. Periclinal and anticlinal divisions, intrusive and
symplastic growth as well as cells elimination with selective features were described. The
two structural types of the cambium, storied and nonstoried, that are distinguishable by
arrangement of cell tips on the tangential sections, were also characterized.
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