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Procesy regeneracji pni drzew po zranieniu
Processes of tree stem regeneration after wounding

ABSTRACT
Zajaczkowska U. 2006. Procesy regeneracji pni drzew po zranieniu. Sylwan 3: 3-10.

The review of regeneration processes after tree stem wounding is given. The wounds can be caused
by various abiotic and biotic factors and also by human activities. The regeneration processes differ
between shallow and deep wounds. Regeneration of deep stem wounds involves both filling the cavity
and regeneration of the cambial surface. The pattern of cambial activity and differentiation xylem tissues
are modified at various distances from the wound edges. Involvement of mechanical stress in the regeneration
processes is discussed.
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Procesy zwigzane z gojeniem si¢ ran oraz regeneracjg tkanek i organéw, uszkodzonych w wyniku
r6znorodnych czynnikéw, wystgpujg powszechnie w zywych organizmach. Odgrywajg one klu-
czowg role w utrzymaniu lub odtworzeniu integralnosci organu po uszkodzeniu bgd7 utracie
tkanki. Procesy te majg charakter kompleksowy, w kt6ry zaangazowane sg réznorodne zdarzenia
komérkowe oraz procesy biochemiczne i biofizyczne. Z tego powodu mechanizmy regulacji tych
proceséw sg jeszcze stosunkowo mato poznane, mimo ze zainteresowanie tg problematyky sigga
jeszcze okresu starozytnego. Jednym z pierwszych zachowanych pisanych dokumentéw doty-
czgeych tych zagadnien jest, pochodzgcy sprzed ok. 4500 lat, tzw. Edwin Smith Surgical Papyrus
[Murray 2003], opisujacy techniki gojenia i leczenia ran u ludzi. W przypadku roslin, tematyka
dotyczgca zranied organéw oraz proceséw ich gojenia lub regeneracji, zwigzana gtéwnie z dzia-
talnoscig cztowieka w zakresie uprawy roslin, réwniez znajduje swéj wyraz w starozytnych tek-
stach.

Proces gojenia si¢ ran wigze si¢ z elementarnymi zdarzeniami i procesami na poziomie
komorki. Jedng z charakterystycznych cech roslin jest zjawisko tzw. totipotencjalnosci komdrki
[Steward 1970; Street 1976; Cutter 1978]. Wyraza si¢ ono m.in. tym, ze nawet z dalece zréznico-
wanej pojedynczej komdérki roslinnej, w okreslonych warunkach, moze zosta¢ odtworzona cata
ro§lina. Odbywa si¢ to zwykle przez liczne podzialy komérkowe, prowadzgce poczatkowo do
dedyferencjacji i wytworzenia tkanki kalusowej. Zachodzgce nastgpnie procesy réznicowania,
prowadzg do wytworzenia zawigzkéw pedu i korzenia, a nastgpnie calej rosliny. Podstawowych
informacji, dotyczacych przebiegu i regulacji tych zjawisk, dostarczyly bardzo liczne, prowa-
dzone od korica XIX wieku, badania iz vitro komérek, tkanek i organéw roslinnych. Wyniki tych
badari byly obszernie omawiane w licznych monografiach [np. Halperin 1969, Street 1974,
Roberts 1976].
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W swiecie roslin szczegdlne miejsce zajmujg drzewa, ktérych maksymalne rozmiary siggaja
ponad 100 metréw, a ich wiek moze dochodzi¢ do kilkuset, a nawet 3000-4000 lat. U tak duzych
i tak dtugowiecznych organizméw, zakiGeenia proceséw wzrostu i rozwoju oraz procesGw meta-
bolicznych, zwigzane z uszkodzeniami tkanek i organéw majg szczegdlnie istotne znaczenie.
Specjalng rolg¢ w strukturze drzewa spetniajg pnie, ktére z jednej strony petnig funkcje mecha-
niczne, podtrzymujgce nadziemng czg¢$¢ rosliny, a z drugiej strony, wystgpujace w nich tkanki
przewodzace — drewno i tyko — zapewniajg cigglos¢ transportu wody, zwigzkéw mineralnych,
asymilatéw i fitohormonéw. Stad tez uszkodzenia pni drzew powodowaé mogg zaréwno
naruszenie struktury mechanicznej calego drzewa jak tez zaktécenia drGg transportu, zapewnia-
jacych integracj¢ czesci nadziemnej i podziemnej, stanowigcej warunek prawidtowego rozwoju
catej rosliny.

Uszkodzenia te mogg by¢ wywotane réznymi czynnikami abiotycznymi i biotycznymi.
Do pierwszej grupy zaliczy¢ mozna np. mréz, susz¢, wyladowania atmosferyczne, a do drugiej
zwierzeta, rosliny pasozytnicze czy grzyby. Nalezy tez zauwazyd, ze do lokalnego naruszenia
cigglosci tkanek dochodzi takze w wyniku naturalnych proceséw rozwojowych drzewa, zwigza-
nych np. z tzw. oczyszczaniem si¢ pni czyli odcinaniem i odpadaniem dolnych galezi z pnia
gléwnego. Wsréd uszkodzeri o charakterze mechanicznym szczegélne miejsce zajmujg rany
zwigzane z dzialalnoscig cztowieka.

Problematyky zranierd pni drzew zajmowalo si¢ wielu badaczy, zar6wno na poziomie
makro- jak i mikroskopowym, a ich wyniki znalazty podsumowanic w licznych monografiach
i pracach przeglagdowych [np. Bartlett 1935; Shigo 1984a, b; Larson 1994; Liese, Dujesietken
1996]. W Polsce badania nad regeneracjg zranied pni i zarastaniem pniakéw drzew lesnych
prowadzili m.in. Kobendza [1932, 1955], Szczerbiriski i Szymaniski [1958], Tumitowicz [1958],
Molski [1970], Czekalski [2002], Danielewicz, Maliriski [2002]. Warto zaznaczy¢, ze to whasnie
prowadzone w pierwszej potowie XIX wieku prace odnoszace si¢ do zarastania ran na pniach,
w istotny sposéb przyczynily si¢ do poznania struktury i funkcji kambium [Larson 1994].
Merystem ten, produkujacy w kolejnych sezonach nowe poktady drewna i tyka wtdrnego,
odgrywa szczegélnie istotng rol¢ w procesach gojenia si¢ ran lub zarastania uszkodzonych
tkanek w pniach drzew.

Przebieg tych proceséw zalezy jednak w istotny sposéb od charakteru uszkodzed. W przy-
padku zranien ptytkich, w wyniku ktérych kambium jest zaindukowane do reakcji, ale nie jest
bezposrednio uszkodzone, tworzy si¢ tzw. strefa bariery (barrier zone), ktéra ochrania tkanki
wewnetrzne przed inwazjg patogenéw. Strefa ta, produkowana przez kambium, zbudowana jest ze
specyficznych komérek [Shigo i in. 1977; Moore 1978; Shortle, Cowling 1978; Mulhern i in. 1979;
Bauch i in. 1980; Armstrong i in. 1981; Bangerter 1984; Shigo 1984b; Wisniewski i in. 1985; Rioux,
Oullette 1989, 1991; Schmitt, Liese 1990; Larson 1994]. Blisko tej warstwy rozwija si¢ nast¢pnie
tzw. przyranna peryderma. Jezeli uszkodzenia pnia wywotane zostang w czasie sezonu wegeta-
cyjnego, a w ich wyniku zostang usunigte tkanki korowe, ale kambium pozostanie nienaruszone,
wéwezas na calej powierzchni rany nastgpuje zwykle tworzenie kalusa [Zhengli, Keming 1988;
McDougall, Blanchette 1996; Kielbaso, Hart 1997; Dujesiefken i in. 2001; Stobbe i in. 2002].
W czasie sezonu wegetacyjnego mechaniczne oddzielenie tkanek kory od pnia nastgpuje jednak
najczesciej w warstwie réznicujacego si¢ ksylemu znajdujgcego si¢ pod strefg kambium. Jezeli
warstwa ta jest zabezpieczona przed wysychaniem, wéwczas na odkrytej w ten sposéb powierz-
chni drewna tworzy si¢ kalus, ktéry powstaje z proliferujgcych komérek promieni drzewnych.

Przy glebokich uszkodzeniach mechanicznych, gdy rana sigga do glebszej warstwy drewna
i kalus nie moze si¢ wytworzy¢ z promieni drzewnych, proces gojenia si¢ rany obejmuje zar6wno
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regeneracje kambium jak i pokrycie przestrzeni uszkodzonej. Zdaniem Kublera [1983], w przy-
padku takich uszkodzeni, w rzeczywistosci nie zachodzi typowy proces gojenia si¢ rany. Pokrycie
powierzchni odkrytego drewna odbywa si¢ przy udziale nowotworzonych tkanek drewna
i korowych zarastajacych rang od jej brzegéw. W przypadku takich duzych i glebokich ran,
odstoni¢te drewno zmienia barwe, wysycha i czgsto peka, tworzac tzw. martwicg. Przez otwartg
ran¢ mogg wnika¢ do wngtrza zarodniki grzybéw, owady itp. W miejscu wystgpowania martwicy
pieri drzewa przestaje przyrastaé, natomiast brzegi rany zarastajg. Na obrzezach martwicy pow-
stajg walki (faldy przyrostowe) tkanki przyrannej, ktére stopniowo pokrywaja rang. Nowopow-
stajgce drewno nie zrasta si¢ jednak z drewnem martwicy, ktéra zamknigta w pniu zachowuje si¢
jak ciato obce. W technologii drewna okresla si¢ to mianem zabitki [Krzysik 1975] i zaliczane jest
do wad drewna, obnizajgcych jego jakos¢ techniczng. W zaleznosci od stopnia zabliZnienia rany
wyréznia si¢ (a) zabitki otwarte (gdy martwica jest odstonigta albo migdzy brzegami zarastajgcej
tkanki przyrannej wystepuje zmniejszajaca si¢ stopniowo szczelina) i (b) zamknigte (gdy wraz
z uptywem czasu zabitka otwarta wraz z tkankg przyranng otoczona zostanie jednolitym pierscie-
niem przyrostéw rocznych).

W procesach regeneracji tkanek pnia szczegdlng rolg odgrywa kambium, ktére jest tkankg
bardzo wrazliwg na réznego rodzaju zranienia. Jako przyktad mogg postuzy¢ tu eksperymenty
Hejnowicza [1963ab] nad Larix, ktéry obserwowal, ze naktucia lub nacigcia kambium,
powodujg obumieranie uszkodzonych komérek oraz stymulujg podziaty antyklinalne w inicja-
tach wrzecionowatych i komérkach macierzystych ksylemu, nawet w znacznej odleglosci od
miejsca zranienia. W bezposrednim sgsiedztwie rany kambium zmienia si¢ w tkank¢ podobng
do kalusa. Intensywne podziaty antyklinalne oraz towarzyszacy im wzrost intruzywny i elimi-
nacja inicjaléw umozliwiajg przebudowe ich uktadu. Bardzo interesujgce badania nad przebu-
dowg ukladéw komérek kambium, w wyniku zastosowania naci¢¢ na pniach o zréznicowanej
geometrii, prowadzito wielu autoréw, zar6wno na gatunkach iglastych jak i lisciastych [Hartig
1858; de Vries 1876; Miule 1896; Brown 1936, 1937; Kirschner i in. 1971; Savidge, Farrar 1984;
Zagorska-Marek, Little 1986]. Zdolnos¢ tkanki kambialnej do przebudowy struktury, réwniez
w nieuszkodzonym pniu drzewa, byta przedmiotem badan licznych autoréw zajmujgcych si¢
zagadnieniami intensywnosci podziatéw antyklinalnych, eliminacji i wzrostu intruzywnego ini-
cjaléw wrzecionowatych kambium [Bannan 1950, 1953, 1957, 1961, 1963; Bannan, Bayly 1956;
Hejnowicz 1967; Hejnowicz, Zagérska-Marek 1974; Brarski 1970; Zagérska-Marek 1975; Harris
1989]. Ich wynikiem bylo m.in. odkrycie domenowej struktury kambium [Hejnowicz 1971;
Hejnowicz, Romberger 1973; Krawczyszyn 1972, 1973; Krawczyszyn, Romberger 1980], ktére
stanowito podstawe do zaproponowania oryginalnej teorii morfogenezy ro$lin, w ktérej klu-
czowgq role przypisuje si¢ procesom o charakterze oscylacyjno-falowym [Hejnowicz 1975].

Nawet stosunkowo nieznaczne zranienia pnia o regularnych ksztattach [Dujesiefken i in.
1999] powodowane np. $widrem przyrostowym Presslera, stosowanym w pracach z zakresu
urzgdzania lasu, moga réwniez powodowaé lokalne zwigkszenie intensywnosci podzialéw
peryklinalnych kambium w odleglosci kilku centymetréw od miejsc zranienia. Efekt ten nalezy
uwzgledniaé¢ m.in. w badaniach sezonowej dynamiki aktywnosci podziatlowej kambium i two-
rzenia rocznych stojéw drewna, w ktérych wykorzystuje si¢ prébki pobierane okresowo z pnia
tego samego drzewa [Wodzicki, Zajaczkowski 1970; Wodzicki 1971].

Regeneracja kambium zalezy od sit Sciskajgcych dziatajgcych na ten merystem. Dla zilus-
trowania tego zjawiska, w literaturze przegladowej najczesciej podaje si¢ klasyczne ekspery-
menty Browna i Saxa ([962], chociaz zdaniem Larsona [1994] pierwsze informacje na ten temat
podawane juz bylty w XIX wicku przez Hartiga [1845] i de Vries [1876]. Brown i Sax [1962]
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prowadzili badania zaréwno na drzewach stojgcych, poddanych zabiegowi cz¢sciowego oddzie-
lenia fragmentu kambium i tkanek korowych od drewna pnia, jak tez w warunkach hodowli
merystemu wraz z fragmentem floemu w kulturach iz vitro [Brown 1964]). W obydwu typach
doswiadczen, jezeli kambium nie zostalo poddane naciskowi mechanicznemu, komérki tego
merystemu ulegaty proliferacji, tworzgc niezréznicowang tkanke kalusowa. W przypadku drzew
stojacych, gdy poklad kalusa byt dostatecznie gruby, zaczynal si¢ wytwarzac sptaszczony pier-
Scien kambium, odktadajgcy ksylem do wewngtrz i floem na zewnatrz. Jezeli jednak na kambium
zostat zastosowany nacisk mechaniczny, wéwczas, w przypadku drzew stojgcych, kambium nie
tworzyto kalusa, a w kulturach iz vitro proliferacja ulegta zahamowaniu; w obu przypadkach, a po
stronie ksylemu nadal réznicowaly si¢ elementy trachealne.

Szczegbtowe badania nad regeneracjg kambium prowadzili tez Warren Wilson i Warren
Wilson [1961, 1981, 1984]. Na podstawic serii eksperymentéw przedstawili wnioski, zgodnie
z ktérymi regenerujgce kambium tworzy si¢ stycznie do powierzchni organu i zawsze w jego
glebi, poczawszy od istniejacego kambium oraz zachowuje swojg polarnosé, wytwarzajac ksylem
do wewngtrz i floem na zewngtrz.

Towarzyszgce procesom aktywnosci kambium i tworzenia si¢ tkanki drzewnej zjawiska
fizyczne, zwigzane z pojawianiem si¢ naprezeri mechanicznych, opisywane byly przez licznych
badaczy, zajmujacych si¢ zaréwno problematyka zwigzang z biologig drzew jak réwniez tech-
nologéw drewna, badajgcych wplyw tych napre¢zeii na zmiany i uszkodzenia surowca drzewnego
[Archer 1986; Kubler 1987]. Przyczyng pojawiajacych si¢ w pniach drzew naprezen wzrostowych
sg zmiany zachodzgce w scianach komérkowych elementéw drewna po ich wyksztatceniu, m.in.
podczas procesu lignifikacji. Zmiany te, powodujgc skracanie si¢ $cian, ktérym przeciwstawia
sic poktad drewna wytworzonego wczesniej, generujg bardzo duze naprezenia Sciskajace
i rozciggajgce. Przestrzenny rozktad tych naprezerd w drewnie pnia zmienia si¢ w ciggu zycia
drzewa, wraz z wytwarzaniem si¢ nowych poktadéw drewna oraz relaksacjg naprezen w drewnie
wytworzonym wezesniej. Naprezenia podhuzne sciskajace osiagaja wielkosci rzedu 200 kG/em?
u drzew lisciastych i kilkunastu kG/cm? u iglastych, a podtuzne rozciggajace odpowiednio ok.
100 i 10 kG/em? [Hejnowicz 1973]. Wielko$¢ naprezeri poprzecznych Sciskajacych sigga
wielkosci ok. 25 kG/em? u lisciastych i 7 kG/cm? u iglastych. Naprezenia wzrostowe w drewnie
pnia majg wielkic znaczenie dla jego wlasciwosci mechanicznych, powodujac tzw. wstepne
sprezenie kolumny pnia, zwigkszajace znacznie jego elastycznosé.

Do naprezeri wzrostowych drewna zaliczane sg takze napr¢zenia powodowane wytwa-
rzaniem si¢ drewna reakcyjnego, ktére u iglastych nosi nazwe drewna kompresyjnego, a liscia-
stych drewna tensyjnego [Wardrop 1964; Westing 1965; Timell 1986; Hejnowicz 2002]. Drewno
kompresyjne po dojrzeniu ulega podtuznemu rozprezeniu, natomiast drewno tensyjne kurczy
si¢ silniej niz drewno normalne. Ze wzglgdu na zjawisko kurczenia $cian komdrkowych,
naprezenia wzrostowe w drewnie normalnym nawigzujg do wlasciwosci drewna tensyjnego.

Nalezy zauwazyé, ze w ostatnich dwudziestu latach naprezeniom mechanicznym przypi-
suje si¢ coraz wigksze znaczenie w regulacji proceséw morfogenezy [Hejnowicz, Sievers 1995;
Hejnowicz 2004]. Stanowi to w pewnym sensie nawigzanie do wezesniejszych koncepcji przed-
stawionych przez D’Arcy Thompsona [1917], jednak uwzglgdnia ono bardzo istotny fakt,
ze naprezenia mechaniczne sg wielkosciami fizycznymi o charakterze tensorowym oraz to,
iz wielkoscig tensorowg jest takze szybkos¢ wzrostu organu roslinnego [Hejnowicz, Romberger
1984]. Istotny wktad w blizsze poznanie tych zaleznosci i wyznaczanie gtéwnych kierunkéw
tensoréw wniosty badania teoretyczne i empiryczne nad geometrig wierzchotkéw wzrostu roslin
[Hejnowicz 1984; Nakielski 1982, 1987; Nakielski, Barlow 1995; Dumais, Kwiatkowska 2001;
Kwiatkowska, Dumais 2003].
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Bardzo oryginalne i interesujace podejscie do problematyki regeneracji pnia po zranie-
niach wywotanych czynnikami mechanicznymi, z uwzglednieniem pojawiajacych si¢ naprezen,
zaproponowali Mattheck i Kubler [Mattheck, Kubler 1995; Mattheck 1997]. Na podstawie
obserwacji innych autoréw oraz badad wlasnych z zastosowaniem metody CAO (Computer-
-Aided Optimization) zaproponowali oni teori¢ mechanicznej samo-optymalizacji drzew
(mechanical self-optimization of trees). Zgodnie z tg koncepcjg proces zarastania duzych
i glebokich ran mechanicznych pnia o charakterze zabitki ma charakter analogiczny do tego, jaki
wystepuje w przypadku kontaktu rosngcego pnia drzewa z obcym obiektem (np. kamieniem,
ogrodzeniem itp.). W tych warunkach obserwuje si¢ tendencj¢ do redukcji napre¢zed w miej-
scach kontaktu z obicktem przez zwigkszenie powierzchni kontaktowej. Zwickszenie to odbywa
si¢ przez tworzenie lokalnie szerszych rocznych stojéw drewna, ktérych granice ulegajg reorien-
tacji, ustawiajac si¢ prostopadle do powierzchni styku. Powoduje to zmniejszenie napre¢zeii
jednostkowych, podczas gdy catkowita sita w miejscu kontaktu pozostaje stata.

Jak wynika z przedstawionego tutaj krétkiego przegladu badar, proces regeneracji tkanek
pnia drzew po zranieniu obejmuje wiele aspektéw, bedacych przedmiotem zainteresowania
réznych dyscyplin naukowych z zakresu biologii, lesnictwa, sadownictwa i technologii drewna.
Mimo bardzo licznych prac, mechanizmy regulujgce te procesy pozostajg jednak w duzym stop-
niu nieznane.
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SUMMARY

Processes of tree stem regeneration after wounding

"The paper presents review of tree stem regeneration processes after stem wounding. The wounds
can be caused by various abiotic (e.g. frost, drought, lighting) and biotic (e.g. insects, mammals,
fungi, parasitic plants) factors. Local disruption tissue continuity can also be caused by natural
processes during ontogenesis of forest trees (e.g. natural pruning). Various mechanical stem wounds
can also be produced by human activities. The specificity of stem regeneration depends highly
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upon wound characteristics. The regeneration processes differ between shallow wounds, when
the cambium is injured but underlying xylem is intact, and deep wounds that penetrate the xylem
tissues. Regeneration of deep stem wounds involves both filling the cavity and regeneration of the
cambial surface. In such case the wounded tree does not really heal but only covers the wound
with xylem and callus tissues that growth from the wound boundaries [Kubler 1983]. Pattern
of cambial activity and differentiation xylem tissues are modified at various distances from the
wound edges. Involvement of mechanical stresses in the regeneration processes is discussed.



