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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 
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Wstep 

Wie na temat funkcjonowania i rozwoju kambium jest niezbędna do zrozumienia 

procesu tworzenia tkanki drzewnej. 

Słowo kambium najprawdopodobniej pochodzi z języka arabskiego, gdzie funkcjonowało 

w terminologii medycznej, określającej coś w rodzaju substancji odżywczej (Larson, 1994). 

Chociaż trudno jest ustalić, w jaki sposób słowo kambium zaczęło funkcjonować w 

znaczeniu botanicznym, to niewątpliwy pozostaje fakt, iż pierwszą osobą, która użyła je w 

tym znaczeniu był Grew w swoim dziele Anatomia roślin (1682). Grew nie podał jednak 

jasno różnie, co do natury kambium, pomiędzy roślinami i zwierzętami. Odniósł on jedynie 

kambium u roślin do czegoś w rodzaju soku, pojawiającego się pomiędzy korą a drewnem, 

kiedy to tkanki te można wczesną wiosną stosunkowo łatwo rozdzielić. Mniej więcej w 

tym samym czasie (1675) ukazała się rozprawa Malpihgiego (Larson, 1994) dotycząca 

roślin, w której autor dokładnie zlokalizował strefę "rosnącego drewna", wskazując na 

wewnętrzną stronę kory. Chociaż Malpihgi w swojej rozprawie utożsamiał system prze- 

wodzący roślin z układem krążenia zwierząt, to jednak jego nowa idea, mówiąca iż nowe 

przyrosty drewna w pniach i gałęziach są wynikiem periodycznych transformacji odbywa- 

jących się w najgłębszych warstwach kory, została zaadoptowana przez późniejszych 

anatomów (Sachs, 1890, cyt. za Larsonem 1994). 
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Obecnie kambium określane jest jako merystem, który wytwarza wtórne tkanki waskularne 

— drewno i łyko (Esau, 1943;Hejnowicz, 1985; Iqbal, 1990; Romberger i wsp., 1993). 

Kambium jest populacją komórek merystematycznych, a więc zdolnych do podziału i 

wzrostu, a ze względu na swe położenie zaliczane jest do merystemów bocznych. Przez 
Zimmermanna (1964) kambium zostało określone jako swoiście działająca fabryka produ- 
kująca komórki systemu przewodzącego. Komórki merystematyczne kambium to inicjały 
kambialne (wrzecionowate i promieniowe) oraz ich pochodne — komórki macierzyste 
drewna i łyka. Inicjały wrzecionowate są wydłużone w kierunku podłużnym, przyjmując 
kształt ostro zakończonego wrzeciona. Badania Baileya (1920 ) wskazują , że długość tych 
komórek u nagonasiennych mieści się w przedziale od 0,7 mm do5 mm, zaś u dwuliścien- 
nych od 0,14 do 1,62 mm. Z kolei inicjały promieniowe mają wymiar podłużny kilka razy 
mniejszy w porównaniu z komórkami wrzecionowatymi i albo są izodiametryczne, albo 
wydłużone w kierunku radialnym. Wodzicki i Brown (1973) wyróżnili w rodzinie Pinaceae 
cztery typy komórek inicjalnych promieni. Mianowicie są to komórki marginalne (krawę- 
dziowe), proste, promieniowo wydłużone i wyścielające przewody żywiczne. Należy 
zaznaczyć, że termin kambium bywa używany w dwóch znaczeniach. W znaczeniu wąskim 
i szerokim. Wilson i wsp. (1966) zaproponowali, by kambium utożsamiać z inicjałami 
kambialnymi, zaś strefę kambialną odnosić do inicjałów oraz do komórek macierzystych 
drewna i łyka. W tym wąskim znaczeniu — kambium miałoby oznaczać pojedynczą warstwę 
komórek inicjalnych (Foster, 1949; Fahn, 1974), a w szerokim — pokład dzielących się i 
niezróżnicowanych komórek, który zlokalizowany jest między wtórnym łykiem i drewnem 
(Bannan, 1955; Newman, 1956; Evert, 1963; Srivastava, 1966; Hejnowicz, 1968; Butter- 
field, 1975;Catesson, 1980). Nalezy jednak zaznaczyć, że zarówno w pierwszym jak i 
drugim znaczeniu w każdym rzędzie promieniowym niezróżnicowanych komórek, autorzy 
wyróżnili jedną komórkę inicjalną, przy czym w pierwszym znaczeniu była ona synonimem 
komórki kambium (Schmid, 1976). 

Komórki inicjalne kambium w zasadzie nie różnią się budową od swych pochodnych, które, 
jak wcześniej wspomniałam, również mają, w nie mniejszym stopniu, zdolność dzielenia 
się (Srivastava, 1966; Kidwai i Robards, 1969; Barnett, 1973; Murmanis, 1977; Zagórska- 
Marek, 1981) Różnica między tymi komórkami polega na tym, że pochodne kambialne 
wcześniej czy później opuszczą merystem, podczas gdy inicjały zawsze w kambium 
pozostaną. Oznacza to innymi słowy, że inicjał to komórka z której powstają wszystkie 
inne komórki strefy kambium oraz komórki drewna i łyka. Pojęcie komórki inicjalnej ma 
więc znaczenie nie tyle strukturalne, co rozwojowe, i o ile w miarę łatwo jest zdefiniować 
samo słowo kambium, to o tyle trudniej jest precyzyjnie zdefiniować granicę w obrębie 
populacji dzielących się komórek (Wight, 1933; Bannan, 1955). Niemniej, z dużym 
prawdopodobieństwem można określić położenie komórki inicjalnej, w rzędach promie- 
niowych można bowiem zaobserwować grupy komórek o wspólnym pochodzeniu, a które 
pochodzą z kilku ostatnich podziałów peryklinalnych, czyli tzw. kompleksy komórek 
(Mahmood, 1990; Włoch i Zagórska-Marek, 1982). Kompleks, w którym doszukać się 
można komórki inicjalnej jest zwykle czterokomórkowy, tzw. czwórka Sanio. W obrębie czwórki występuje komórka inicjalna, komórka macierzysta i dwie komórki potomne 
(Sanio, 1873, Murmanis, 1977, Timell, 1980, Catesson, 1980; Larson, 1994; Włoch i Połap, 1994; Savidge i wsp. 2000). 
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U podstaw tworzenia drewna przez komórki kambialne leżą podziały komórkowe, wzrost 

komórek po podziale oraz eliminacje, a wymienione procesy to przykłady zdarzeń komór- 
kowych, czyli elementarnych procesów rozwojowych występujących w kambium, w 

związku z tworzeniem drewna (Hejnowicz, 1973). 

Elementarne procesy rozwojowe występujące w kambium 

Podziały komórek kambium 

Podziały peryklinalne 

Podziały peryklinalne (styczne) są dominującym typem podziałów, spośród tych, jakie 

występują w kambium. Bannan (1956) określił je jako podziały addytywne, gdyż dostar- 

czają one komórek tkankom wtórnego drewna i łyka. Podziały peryklinalne komórki 

kambialnej doprowadzają do powstania dwóch, niejednakowych pod względem rozwojo- 

wym, komórek — komórki inicjalnej i komórki nieinicjalnej, której pochodne opuszczają 

strefę kambium różnicując się w dalszym etapie na element struktury drewna bądź łyka 

(Zagórska-Marek, 1981). Konsekwencją występowania w kambium podziałów peryklinal- 

nych jest ułożenie komórek drewna i łyka w rzędy promieniowe, a każdy taki rząd ma jedną 

komórkę inicjalną oraz leżące do wewnątrz i na zewnątrz komórki pochodne, zwane w 

obrębie kambium komórkami macierzystymi drewna i łyka (Wilson, 1963; Esau, 1965; 

Hejnowicz, 1985). Aktywność podziałowa komórek kambium oraz szybkość różnicowania 

pochodnych kambialnych, a więc intensywność dwóch przeciwstawnych procesów, ma 

wpływ na grubość strefy kambium, która ulega sezonowym zmianom (Bannan, 1955; 

Wilson, 1966; Włoch i Zagórska-Marek, 1982; Wodzicki i Zajączkowski, 1983, Kurczyń- 

ska, 1986). W okresie zimowym u szpilkowych szerokość kambium wynosi od 2 do 8 

komórek, na wiosnę wzrasta do kilkunastu, pozostaje mniej więcej stała w okresie tworze- 

nia drewna wczesnego i spada w okresie tworzenia drewna późnego (Larson, 1994). Z 

badań Wilsona (1963) wiadomo, że kambium odkłada więcej komórek drewna niż łyka. 

Różnica ta wynika stąd, że warstwa komórek inicjalnych znajduje się bliżej łyka, a to 

doprowadza do podziału strefy kambialnej nadwie podstrefy o różnej grubości. Mianowicie 

w obrębie kambium wyróżnić można podstrefę komórek macierzystych drewna i podstrefę 

komórek macierzystych łyka. Podstrefa komórek macierzystych łyka jest pojedynczą 

warstwą, a podstrefa komórek macierzystych drewna obejmuje zwykle na grubość kilka do 

kilkunastu komórek (Wilson, 1964). Wiosną pierwsze podziały peryklinalne w strefie 

kambium występują w komórkach macierzystych drewna, następnie pojawiają się w 

komórkach inicjalnych kambium i w komórkach macierzystych łyka. Bannan (1955, 1962) 

podaje, że u Thuja occidentalis podziały peryklinalne w komórkach inicjalnych kambium 

występują dopiero po dwukrotnym podziale komórek macierzystych drewna. 

Opisując podziały peryklinalne komórek kambialnych należy zaznaczyć, że podziały te są 

niezwykłe, odpowiadają bowiem maksymalnej powierzchni ściany podziałowej, co ozna- 

cza, że w tym przypadku mamy do czynienia z odstępstwem od zasady minimalnej 

powierzchni podziału komórek, a to odróżnia komórki kambium od komórek innych 

merystemów (Hejnowicz, 1985; Farrar i Evert, 1997). Jakkolwiek istnieją pewne analogie 

dotyczące struktury i funkcjonowania kambium — merystemu bocznego oraz merystemu 

apikalnego, (w obu przypadkach bowiem mamy do czynienia z komórkami inicjalnymi i 
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ich pochodnymi, w obu tez przypadkach wystepuja sezonowe transformacje), to jednak 

tylko w przypadku komórek kambialnych ściana podziałowa ustawia się wzdłuż najwię- 
kszej płaszczyzny komórki, a powierzchnia jej jest najczęściej maksymalna. 

Podziały antyklinalne 

Sachs (1878) wprowadził terminy — podziały peryklinalne i antyklinalne w odniesieniu do 

podziałów, jakie występują w merystemie apikalnym. Później, terminy te zostały zaadop- 
towane celem określenia typów podziałów występujących w merystemie bocznym. Zatem 
drugim rodzajem podziałów, jakie pojawiają się w kambium, są podziały antyklinalne, czyli 
prostopadłe do powierzchni walca kambium. Rezultatem podziałów antyklinalnych jest 
powstanie dwóch, jednakowych pod względem rozwojowym komórek, dwóch inicjałów 
kambialnych. Każdy z inicjałów może podlegać podziałom peryklinalnym dając w ten 
sposób początek nowemu, promieniowemu rzędowi komórek macierzystych drewna i łyka. 
Stąd, podziały te często określane są terminem multiplikatywne, zwiększają bowiem liczbę 
rzędów promieniowych drewna i łyka. Szczegóły ustawienia antyklinalnych ścian podzia- 
łowych we wrzecionowatych komórkach kambium doprowadzają do wyróżnienia dwóch 
typów strukturalnych kambium. Mianowicie kambium piętrowego, którego końce komórek 
kambialnych, oglądane na przekroju stycznym, leżą na tym samym poziomie i kambium 
niepiętrowego, dla którego brak podobnego uporządkowania. W kambium piętrowym 
antyklinalne ściany podziałowe są ustawione wzdłuż osi komórki wrzecionowatej, od 
jednego jej końca do drugiego (Bailey, 1923; Beijer, 1927; Zagórska-Marek, 1975; Kraw- 
czyszyn, 1977; Włoch, 1988). Takie ustawienia antyklinalnych ścian podziałowych spra- 
wia, że obie komórki potomne mają tę samą długość, co ich komórka macierzysta. W 
kambium tego typu wzrost komórek na długość (wzrost intruzywny) jest ograniczony, a 
dominuje wzrost na szerokość (wzrost symplastyczny), czyli do tej szerokości, jaką miała 
komórka macierzysta. Po kilku takich podziałach powstaje grupa komórek wrzecionowa- 
tych o równej długości, a których końce ułożone są na jednym poziomie. Zatem rezultatem 
podziałów antyklinalnych podłużnych jest powstanie pakietów komórkowych, z których 
każdy składa się z komórek pochodzących z jednej komórki inicjalnej (Beijer, 1927; 
Butterfield, 1972; Cumbie, 1984). Zagórska-Marek (1984) analizując układ komórek w 
piętrowym kambium lipy zaobserwowała, że utrata piętrowości związana jest z występo- 
waniem, ograniczonego co do zasięgu, wzrostu szczytowego komórek kambialnych 
(wzrost intruzywny) i skośnych podziałów antyklinalnych, a więc zdarzeń komórkowych, 
typowych dla kambium niepiętrowego, które jest charakterystyczne dla roślin stojących na 
niższym szczeblu rozwoju filogenetycznego. Zatem inaczej przebiegają podziały antykli- 
nalne w komórkach wrzecionowatych kambium niepiętrowego. Wśród nich wyróżniamy 
podziały pseudotranswersalne (skośne) i podziały boczne. Według Bannana (1957, 1968a), 
który prowadził badania porównawcze nad 12 gatunkami drzew iglastych, zarówno pier- 
wsze jak i drugie występują prawie wyłącznie w komórkach inicjalnych kambium, a tylko 
około 2% podziałów antyklinalnych występuje w komórkach macierzystych drewna. Evert 
(1963) uważa, że i u dwuliściennych podziały antyklinalne ograniczone są jedynie do 
komórek inicjalnych. Zaś Hejnowicz (1968) podaje, że podziały antyklinalne w komórkach 
macierzystych drewna w starym pniu Picea abies i Pinus sylvestris nie przekraczają 0,5 % 
całkowitej liczby opisywanych podziałów. 
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W przypadku podziału pseudotranswersalnego Ściana podziałowa, ustawia się skośnie 

względem długiej osi komórki i z tego też powodu długość jej jest mniejsza od wymiaru 

podłużnego, a większa od wymiaru poprzecznego komórki kambium (Bannan, 1957; 

Hejnowicz, 1961; Srivastava, 1963). Długość ściany z podziału pseudotranswersalnego u 

Pinus, Picea i Pseudotsuga wynosi przeciętnie 12% długości dzielącej się komórki (Ban- 

nan, 1964; Brański, 1970a,b). Nowo powstałe końce komórek znajdują się na różnych 

poziomach i stąd między innymi wynika charakterystyczny dla kambium niepiętrowego 

układ komórek wrzecionowatych, oglądany na przekroju stycznym. Pseudotranswersalne 

podziały stanowią 98% wszystkich podziałów antyklinalnych i są głównym sposobem 

mnożenia komórek kambium, co ma wpływ na zwiększanie się obwodu kambium w miarę 

wzrostu łodygi na grubość (Bannan, 1957). Pozostałe 2% podziałów antyklinalnych stano- 

wią podziały boczne, podczas których nowa ściana podziałowa osadzona jest swymi 

końcami na tej samej ścianie promieniowej w komórce macierzystej w ten sposób, że z jej 

jednej strony zostaje odcięty segment (Cheadle i Esau, 1964). Podział boczny może 

zapoczątkować nową komórkę wrzecionowatą lub komórkę promienia (Cumbie, 1963, 

1967). Z obserwacji Bannana (1968a) wynika, że podział boczny daje serię pochodnych w 

obu kierunkach, czyli i na stronę drewna i na stronę łyka. 

W kambium niepiętrowym występują również poprzeczne podziały antyklinalne, to znaczy 

takie, w których ściana podziałowa jest równa szerokości komórki. W normalnym kambium 

poprzeczne podziały antyklinalne spotykane są stosunkowo rzadko. Zachodzą jednak 

powszechnie w kambium zrańionym (Hejnowicz, 1963a,b; Everti Kozłowski, 1967; Smith, 

1967). Dla tych podziałów powierzchnia przegrody podziałowej w komórce wrzecionowej 

kambium jest minimalna. 

Mamy zatem w kambium podziały, które odpowiadają ekstremalnej powierzchni ściany 

podziałowej. Opisywane wcześniej podziały peryklinalne komórek kambium odpowiadają 

maksymalnej powierzchni ściany podziałowej zaś poprzeczne podziały antyklinalne mini- 

malnej. 

Podziały antyklinalne, jak zostało to wcześniej opisane, powodują zwiększenie ilości 

promieniowych rzędów komórek. Jednakże gdy podział taki występuje w komórce inicjal- 

nej to daje on wówczas trwałe podwojenie rzędu, gdy zaś w komórce macierzystej wówczas 

podwojenie rzędu jest przemijające i występuje tylko po jednej stronie kambium (Romber- 

geri wsp., 1993). O tym, w której komórce zaszedł podział można dowiedzieć się analizując 

układ promieniowych rzędów cewek w kolejnych przyrostach rocznych. 

Stwierdzono, że orientacja skośnej ściany podziału antyklinalnego może występować w 

dwóch alternatywnych konfiguracjach: Z — gdy skos jest zorientowany na prawo lub S - 

gdy skos jest zorientowany na lewo. Orientacja ta nie jest przypadkowa, w kambium 

występują bowiem obszary, w których podziały antyklinalne jak i inne zdarzenia zachodzą 

tylko w jednej konfiguracji (Bannan, 1956, 1966, 1968b; Hejnowicz, 1961, 1963a, b, 1964, 

1967, 1968; Brański, 1970a,b; Włoch, 1976; Zagórska-Marek, 1995). Hejnowicz (1964) 

obszary takie nazwał domenami. Domeny poj awiają się w kambium już podczas odkładania 

pierwszego przyrostu rocznego drewna. Układ domen nawiązuje wtedy do podziału łodygi 

na węzły i międzywęźla (Krawczyszyn, 1973; Włoch, Szendera, 1992). 
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Częstotliwość podziałów antyklinalnych zmienia się i jest zależna od wielu czynników. 

Zależy od wieku kambium — jest większa w młodym pniu, a mniejsza w starym (Bannan, 

1950; Cumbie, 1967; Brański, 1970a,b). Zależy od szerokości słoja rocznego, jest większa 

w przyrostach cienkich a niższa w słojach grubych. (Bannan, 1967). Bannan (1963) podaje, 

że np. u Picea w przyrostach rocznych o szerokości 2-8 mm, częstotliwość podziałów 
antyklinalnych utrzymuje się raczej na tym samym poziomie, a znacząco wzrasta, gdy 
szerokość słoja spada poniżej I mm. Ponadto na częstotliwość podziałów antyklinalnych 
mogą mieć wpływ czynniki zewnętrzne takie jak nacięcia, zranienia czy skażone środowi- 
sko (Hejnowicz, 1963a,b, Harris, 1969; Romberger, Hejnowicz, Włoch, 1980; Zagórska- 
Marek i Little, 1986, Tulik, 2001b). 

Wzrost intruzywny i symplastyczny 

Skośne podziały antyklinalne, które opisano, jako charakterystyczne dla kambium niepię- 
trowego, powodują skracanie komórek wrzecionowatych. W miarę upływu czasu następuje 
natomiast wzrost przeciętnej długości tych komórek, a dzieje się tak dlatego, że szczytowy 
wzrost intruzywny komórek z nadwyżką kompensuje skutki podziałów antyklinalnych 
(Hejnowicz, 1985). Wzrost intruzywny definiujemy jako wzrost końców komórkowych 
(Sinott i Bloch, 1941; Hejnowicz, 1967; Bannan, 1968b, Harris, 1973, Larson, 1994). W 
wyniku takiego procesu jedynie koniec komórki przesuwa się względem ścian dwu sąsied- 
nich komórek, a położenie innych części ścian rosnącej komórki nie ulega zmianie 
(Hejnowicz, 1963a). Koniec rosnącej komórki wrzecionowatej wciska się zatem pomiędzy 
komórki sąsiednie, rozpuszcza blaszki środkowe i rozrywa łączące je plazmodesmy. W tym 
przypadku, w odróżnieniu od wzrostu symplastycznego, dochodzi do powstania nowych 
kontaktów komórkowych. 

Wzrost symplastyczny, czyli wzrost bez zmiany kontaktów pomiędzy sąsiednimi komór- 
kami, występuje zawsze po podziale peryklinalnym komórek kambialnych oraz, jak wcześ- 
niej wspomniano, po podziale antyklinalnym podłużnym w przypadku kambium piętrowe- 
go. Może on również mieć miejsce w kambium niepiętrowym po zakończeniu wzrostu 
intruzywnego. Wzrost symplastyczny decyduje przede wszystkim o zwiększeniu wymiaru 
stycznego I promieniowego komórki kambialnej. 

Wzrost intruzywny odgrywa szczególną rolę w rozwoju niektórych typów komórek, a 
szczególnie włókien, sklereidów czy mleczników. Pojawia się on jednakże już poza strefą kambium i towarzyszy procesowi różnicowania i dojrzewania tych komórek. 
W kambium wzrost intruzywny wywołuje istotne zmiany we wzajemnym ułożeniu komó- rek tego merystemu. Bezpośrednim jego efektem jest zachodzenie na siebie końców komórkowych rosnących w przeciwnych kierunkach, przy czym końce mogą zachodzić na lewo (S) bądź na prawo (Z) (Hejnowicz, 1961, Harris, 1969; Farrar, 1976, Włoch, 1988, Zagórska-Marek, 1995). Koniec komórki wrzecionowatej może też wrastać z boku między komórki promieni, powodując jego rozszczepienie o konfiguracji S lub Z (Hejnowicz, (eas; Bannan, 1966: Hejnowicz i Krawczyszyn, 1969: Zagórska-Marek, 1975; Włoch, 

Liczne przykłady wskazują na to, że aktywność wzrostowa komórck jest zróżnicowana w poszczególnych komórkach. Mianowicie, Bannan (1956) wykazał, że u szpilkowych 
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wzrost intruzywny przeciwnie skierowanych końców komórek inicjalnych kambium nie 

jest jednakowy. Autor ten zaobserwował, że istnieją pewne obszary w kambium, gdzie 

komórki rosną intruzywnie na końcach bazalnych, a w innych na końcach apikalnych. 

Przypuszcza, że taka lokalizacja wzrostu intruzywnego jest wynikiem istnienia w kambium 

specyficznych, lokalnych warunków. Według Hejnowicza i wsp. (1977) ważną rolę odgry- 

wają tutaj naprężenia tkankowe. 

O ile podziały antyklinalne powodują wzrost liczby komórek wrzecionowatych, to wzrost 

intruzywny powoduje powiększenie powierzchni stycznej zajętej przez te komórki. Inten- 

sywność wzrostu intruzywnego jest zawsze większa niż aktualne zapotrzebowanie na 

rozrost powierzchni kambium. I tak np. u Thuja occidentalis szybkość wzrostu intruzyw- 

nego przeciętnej komórki kambium wynosi 0,2-0,3 mm w czasie potrzebnym do odłożenia 

1mm drewna, podczas gdy w danej odległości od rdzenia wystarczyłby wzrost o wartości 

0,04 mm (Bannan, 1960; Hejnowicz i Brański, 1966). U Pinus sylvestris intensywność 

wzrostu intruzywnego przeciętnej komórki kambium podczas odkładania warstwy drewna 

o grubości lmm waha się w granicach 0,29-0,93 (Brański, 1970a,b). 

Należy podkreślić, że o ile intensywne podziały antyklinalne powodują nadprodukcję 

komórek, to wzrost intruzywny daje nadprodukcję powierzchni zajętej przez te komórki, a 

nadprodukcja jednego i drugiego typu kompensowana jest eliminacją komórek inicjalnych. 

Eliminacja wrzecionowatych komórek inicjalnych 

Eliminacja komórek wrzecionowatych kambium polega głównie na zamianie ich na ko- 

mórki macierzyste drewna lub łyka bądź na zamianie ich na grupę izodiametrycznych 

komórek inicjalnych promieni łyko — drzewnych, przy czym przerwana zostaje ciągłość 

szeregu promieniowego (Bannan, 1951; Esau, 1965; Hejnowicz i Brański, 1966). 

Proces eliminacji zachodzi w warstwie komórek inicjalnych i zazwyczaj rozpoczyna się 

stopniowym skracaniem długości i utratą turgoru przez eliminowaną komórkę. Skracanie 

długości komórek jest wynikiem nierównych podziałów peryklinalnych, tzn. takiej sytu- 

acji, w której nowo powstałe po podziale peryklinalnym komórki są różnej długości 

(Hejnowicz i Zagórska-Marek, 1974; Włoch, 1976, 1981). Jedna z nich pozostaje komórką 

inicjalną, druga staje się komórką macierzystą. Na występowanie tego typu podziałów jako 

czynnika, który może pretendować komórkę do eliminacji, wskazali Savidge i Farrar 

(1984). Autorzy ci prowadząc badania nad przebudową układu komórek w kambium 

niepiętrowym określili je jako imperfect periclinal division. Po kilku takiego typu podzia- 

łach peryklinalnych komórka jest skrócona, zatem i jej powierzchnia ulega zmniejszeniu. 

Ten typ eliminacji nosi nazwę eliminacji częściowej (Brański, 1970a,b) komórka inicjalna 

zostaje bowiem skrócona, ale nie zanika całkowicie. Po pewnym jednak czasie uprzednio 

skrócona komórka może zniknąć zupełnie, tzn., że wypada z warstwy inicjalnej. Rząd 

promieniowy komórek drewna oraz łyka przestaje być kontynuowany i kończy się ślepo. 

Ten typ eliminacji nosi nazwę eliminacji całkowitej (Brański, 1970a,b). Widzimy, że 

eliminacja komórki inicjalnej jest procesem stopniowym. Eliminowana komórka traci 

turgor, nie rośnie sposobem intruzywnym na swych końcach, przez co traci szansę we 

współzawodnictwie z bardziej "żywotnymi" inicjałami (Hejnowicz, 1961). Należy również 

wskazać, że niektóre inicjalne komórki wrzecionowate na skutek antyklinalnych podziałów 

poprzecznych zamieniają się w grupę komórek inicjalnych promieni łyko — drzewnych, a 
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to również oznacza eliminację wrzecionowatych komórek inicjalnych (Bannan, 1951; 
Esau, 1965; Hejnowicz i Brański, 1966). Eliminacja jest ważnym procesem, który towa- 
rzyszy rozwojowi komórek kambium, gdyż pozwala utrzymać odpowiednią liczbę komó- 
rek, a tym samym i powierzchnię kambium przez nie zajmowaną. Wiadomo bowiem, że 
podziały antyklinalne powodują nadprodukcję komórek, a wzrost intruzywny daje nadpro- 
dukcję powierzchni zajmowanej przez te komórki. Według Brańskiego (1970a,b) częstot- 
liwość eliminacji, czyli ilość eliminowanych komórek w populacji kambium w przeliczeniu 
na przeciętną komórkę kambium i na 1 mm przyrostu drewna u Pinus sylvestris waha się 
w granicach od 0,20 do 1,19. Stosunek ilości eliminacji do podziałów antyklinalnych zależy 
między innymi od intensywności podziałów peryklinalnych. Banann (1960), podaje, że u 
Thuja occidentalis przy tworzeniu przyrostów rocznych o grubości około 3 mm i więcej, 
ilość podziałów antyklinalnych przewyższa ilość eliminacji o 20%, a przy tworzeniu 
przyrostów cieńszych niż 3 mm, oba procesy mają jednakowe nasilenie. Autor ten (1950) 
zaobserwował także, że w pierwszym roku działalności kambium u Chamaecyparis spo- 
śród 1123 zidentyfikowanych podziałów antyklinalnych pozostały tylko 162 komórki 
wrzecionowate kambium, a reszta powstałych z tych podziałów komórek albo ulegała 
eliminacji całkowitej, albo transformowała w komórki promieni. Z kolei Evert (1961) 
zaobserwował, że u Pyrus communis eliminacji ulegało 50% nowo powstałych komórek, 
czyli, że ilość eliminacji całkowitych równała się ilości podziałów antyklinalnych. Podob- 
nie też kształtował się stosunek ilości podziałów antyklinalnych do eliminacji w kambium 
Liriodendron tulipifera (Cheadle, Esau, 1964), gdyż w kambium grubszych pni częstotli- 
wość eliminacji jest zwykle zbliżona do częstotliwości podziałów antyklinalnych. Oznacza 
to, że ubytek komórek spowodowany eliminowaniem jest niewiele mniejszy w stosunku 
do przybywania komórek powstałych wskutek podziałów antyklinalnych. Należy zazna- 
czyć, że eliminacji ulegają zazwyczaj krótsze komórki, a także komórki, które mają mniej 
kontaktów z promieniami. Eliminacja w populacji komórek kambium ma charakter procesu selekcyjnego, odbywającego się na zasadzie konkurencji komórek o "przeżycie" (Bannan, 
Bayly 1956; Bannan 1965, 1968; Hejnowicz 1961; Cheadle, Esau 1964; Smith 1967 oraz Brański 1970a,b). 

Należy także podkreślić, że eliminacja komórek w kambium jest sposobem na pozbywanie się komórek uszkodzonych mutacyjnie. Ten sposób selekcji spotykany jest tylko w kam- bium. Gdy spojrzymy na merystem wierzchołkowy pędu, gdzie występuje jedna bądź kilka komórek inicjalnych, too tym czy dana komórka posiada status komórki inicjalnej decyduje Jej położenie na szczycie wierzchołka. Z tym topograficznym wyróżnieniem wiążą się różnice związane z budową i sposobem podziałów. Mianowicie, u glonów, mszaków i większości paprotników komórki inicjalne wyróżniają się kształtem i budową od sąsiednich komórek w każdym stadium rozwojowym. Dzielą się one na nierówne części. Zatem już w momencie podziału wiadomo, która zdwóch siostrzanych komórek pozostanie komórką inicjalną, a która opuści merystem. U roślin nasiennych mamy odmienną sytuację, bowiem komórki inicjalne dzielą się na równe części i wobec tego nie różnią się kształtem od swoich najbliższych komórek potomnych. Każdy równy podział oznacza powstanie dwóch takich samych komórek. W tej sytuacji w szczytowej części wierzchołka u tych roślin znajduje



w sposób stochastyczny. Zatem uszkodzona mutacyjnie komórka inicjalna w szczytowej 

części wierzchołka może zostać zepchnięta do podszczytowych regionów, przez co utraci 

status komórki inicjalnej. Mamy zatem kilka sposobów pozbywania się "niechcianych" 

komórek. O ile w przypadku eliminacji komórek inicjalnych w merystemie wierzchołko- 

wym odbywa się ona w sposób stochastyczny, to w przypadku merystemu bocznego jakim 

jest kambium, eliminacja umożliwia konkurencję o "przetrwanie" komórek najlepiej przy- 

stosowanych do panujących w danej chwili warunków. 

Pisząc o kambium, warto jeszcze wspomnieć, że dla badań nad rozwojem żywej tkanki jest 

ono niezwykle cennym obiektem. Jest bodaj jedyną tkanką, której historia rozwoju zostaje 

trwale zapisana w produkowanym przezeń drewnie i łyku. Historię tę można odtworzyć 

przez analizę opisanych zdarzeń komórkowych w kolejnych skrawkach stycznych w czasie 

mierzonym wiekiem drzewa. Łyko, jako tkanka stosunkowo nietrwała, głównie ze względu 

na wtórne procesy takie jak: zgniatanie elementów sitowych czy wzrost dylatacyjny, które 

to zniekształcają układ komórek, nie pozwala na analizę kambialnych zdarzeń komórko- 

wych w dłuższym czasie. Drewno, a zwłaszcza drzew iglastych, stwarza możliwości 

badania zjawisk rozwojowych występujących w kambium w sposób ciągły w czasie i 

przestrzeni. Zmiany, jakie zachodzą w trakcie różnicowania drewna, ze względu na 

niewielki zasięg wzrostu intruzywnego są na tyle małe, iż można uznać układ komórek w 

drewnie za adekwatny do układu komórek w kambium w czasie, gdy komórki drewna były 

przez kambium odkładane. W ten sam sposób nie możemy jednak odczytać historii 

kambium dwuliściennych roślin drzewiastych. Wzrost intruzywny różnicujących się włó- 

kien i rozrost poprzeczny naczyń w tym czasie zniekształca pierwotny układ komórek w 

kambium. Jednakże pod koniec sezonowej aktywności, kambium odkłada miękisz termi- 

nalny, którego układ w drewnie jest taki sam jak w kambium. Porównanie zatem układu 

komórek w tej warstwie przyrostów rocznych pozwala na odtworzenie, chociaż w sposób 

nieciągły, historii kambium. 

W tej sytuacji może warto byłoby rozszerzyć badania dendrochronologiczne tak, aby w 

pełni odkrywały przed nami informacje, jakie kryje w sobie drewno. Większość prac, które 

dotyczą drewna odkładanego przez komórki kambium drzew rosnących w środowiskach o 

różnym stopniu zagrożenia przemysłowego dotyczy głównie zmian, jakie odnotowuje się 

w szerokościach słojów rocznych (Michalak i Siekierski, 1990; Schweingruber, 1996) i 

opisuje anomalie strukturalne drewna (Niewęgłowska-Guzik, 1995; Schmitt i wsp., 2000; 

Tulik, 2001a). Inne z kolei wskazują na zmiany parametrów fizycznych tej tkanki (Paschalis 

i Staniszewski, 1994; Spława-Neyman, 1994). W drewnie tkwi jednak jeszcze cała gama 

informacji, która dotyczy elementarnych procesów rozwojowych występujących w kam- 

bium w związku z tworzeniem wtórnych tkanek waskularnych, a wiadomo, że w warunkach 

skażonego środowiska ich dynamika ulega zmianie (Tulik, 2001b). 

Dziękuję Profesorom: Z. Hejnowiczowi i W. Włochowi 

oraz Doktor E. Kurczyńskiej z Uniwersytetu Śląskiego w Katowicach 

za zainteresowanie mnie morfogenezą 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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