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NOWA HIPOTEZA WZROSTU PROMIENIOWEGO I PRZEBUDOWY KAMBIUM
WASKULARNEGO ROSLIN DRZEWIASTYCH

WSTEP

Proces ksylogenezy od wielu lat pozosta-
je w gtownym nurcie badawczym licznych
osrodké6w naukowych ze wzgledu na kluczo-
wa role drewna, jako jednego z podstawo-
wych, odnawialnych surowcéw naturalnych.
Badania koncentruja si¢ zarowno na regula-
Cji genetycznej tego procesu, jak i na zjawi-
skach fizjologicznych, towarzyszacych rozni-
cowaniu elementéw trachealnych. Znacznie
mniejsze zainteresowanie towarzyszy obser-
wacjom struktury kambium waskularnego
(kambium), czyli tkanki merystematycznej,
ktora odklada kazda kolejna warstwe elemen-
tow trachealnych.

Istotne wydaje si¢ by¢ zdefiniowanie
dwoch, czeSciowo niezaleznych procesow,
zachodzacych w kambium: wzrostu promie-
niowego i przebudowy ukladu inicjalow.
W modelu wzrostu promieniowego nalezy
uwzgledni¢ wystepowanie takich zdarzen
komorkowych jak: i) podzialy peryklinalne
komorek kambium, w wyniku ktorych od-
ktadane sa pochodne na strone drewna lub
tyka (CUMBIE 1963, LARSON 1994); ii) podzia-
ty antyklinalne inicjatow, w wyniku ktorych
zwieksza sie ich liczba (CUMBIE 1967, 1984);
iii) wzrost symplastyczny (ekspansja) Scian
promieniowych i w nieznacznym stopniu
Scian stycznych, odpowiednio do tempa po-
wickszania obwodu cylindra kambium (KAR-
CZEWSKA i wspotaut. 2009). Po opuszczeniu
poktadu komorek merystematycznych ko-
morki pochodne odkladane sa odsrodkowo
na strone tyka i dosrodkowo na strone drew-

na. Rozpoczynaja skomplikowany proces
roznicowania, przeobrazajac si¢ odpowied-
nio w elementy tyka, takie jak czlony rurek
sitowych i komorki towarzyszace, komorki
sitowe, miekisz tykowy i widkna tykowe, lub
w elementy drewna, do ktorych naleza czto-
ny naczyn, cewki, wtokna drzewne i miekisz
drzewny (LARSON 1994, EVERT 2000).

Idealny model wzrostu promieniowego
kambium charakteryzuje si¢ wystepowaniem
wzrostu symplastycznego komorek w kierun-
ku promieniowym i obwodowym, czestych
podziatow peryklinalnych oraz stosunkowo
nielicznych podluznych podziatéw antyklinal-
nych. Najbardziej zblizonym do tego modelu
przykltadem jest kambium pietrowe (LARSON
1994, EVERT 2006), ale w takim kambium
wystepuje ponadto przebudowa ukladu ko-
morek, umozliwiajaca szybka zmiane¢ nachy-
lenia inicjaldbw zorganizowanych w pietra,
stad strukture taka nazwano pietrowoscia
funkcjonalna (Kojs i wspotaut. 2002, WrLOCH
i wspotaut. 2013). Przebudowa ukladu ini-
cjalow kambium jest jednym z waznych pro-
cesow umozliwiajacych adaptacje roSlin do
zmiennego Srodowiska zewnetrznego i we-
wnetrznego (Kojs i wspotaut. 2002).

Uktad kambium odzwierciedlony jest w
uktadzie elementow trachealnych, a wiec
przebudowa ukladu inicjalow wplywa row-
niez na wlasnoSci hydrauliczne i mechanicz-
ne drewna. Przebudowa uktadu inicjatlow jest
prawdopodobnie jednym z mechanizmow
tworzenia sieci naczyn w drewnie (ZIMMER-
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MANN 1983), w jej wyniku powstaja tez roz-
ne typy wioknistoSci drewna: spiralna, fali-
sta i zapleciona (HARRIS 1989, LARSON 1994).
Szczegollnie interesujacym przypadkiem jest
wystepowanie wiloknistosSci zaplecionej, kto-
ra charakteryzuje wysokie drzewa deszczo-
wych lasow tropikalnych. Kambium tych
drzew ma przewaznie strukture podwojnie
pietrowa, co oznacza, ze nie tylko inicjalty
wrzecionowate maja uklad pietrowy, ale tez
promienie nie przekraczaja granic pigter, co
umozliwia szybka przebudowe ukladu inicja-
6w, polegajaca na zmianie ich nachylenia i
orientacji (Kojs i wspotaut. 2004a). Drewno
takie ma duza wytrzymatoS¢ mechaniczna,
pozwalajaca na szybki wzrost osiowy drzew,
przy ograniczonym wzroscie promieniowym.
W warunkach laséow tropikalnych wzrost
osiowy jest waznym czynnikiem umozliwia-
jacym wygranie silnej konkurencji o Swia-
tlo, jako najwazniejszego (lub wrecz jedyne-
go) czynnika ograniczajacego wzrost drzew
(Kojys i wspotaut. 2002, 2003; IQBAL i wspot-
aut. 2005).

Proces przebudowy powszechnie opi-
suje sie jako proces obejmujacy kilka nie-

zaleznych zdarzen, takich jak: wzrost intru-
zywny, eliminacje, skoSne podzialy antykli-
nalne, nierowne (niedoskonate) podzialy
peryklinalne oraz taczenie si¢ i dzielenie
promieni (LARSON 1994, EVERT 2006, HEJ-
NOwICZ 2012). Wielu autoréw sygnalizo-
walo trudnoSci w wyjaSnianiu obserwowa-
nych przypadkéw przebudowy w oparciu
o istniejace hipotezy (HARRIS 1989, LARSON
1994). Wedlug nowej hipotezy zasadni-
czym mechanizmem przebudowy ukladu
inicjalow jest wzrost intruzywny (Kojs i
wspolaut. 2004a, b; JURA i wspotaut. 2000;
WrOCH i wspotaut. 2009, 2013), z ktorym
nierozerwalnie zwiazane sa eliminacje ini-
cjatow i niero6wne podzialy peryklinalne, i
ktory jest tez mechanizmem laczenia (WiL-
CZEK i wspotaut. 2011a) i dzielenia si¢ pro-
mieni. W niniejszym artykule zostaly prze-
dyskutowane przede wszystkim te doniesie-
nia ostatnich kilkunastu lat, ktére wskazuja
na znaczace zmiany w interpretacji proce-
sow komoérkowych, zwiazanych ze wzro-
stem promieniowym i przebudowa ukladu
inicjalow.

WARUNKI MECHANICZNE W KAMBIUM

Komorki kambium poddane sa napre-
zeniom mechanicznym, ktore wynikaja nie
tylko z ich turgoru, ale tez z naprezen wzro-
stowych rozwijajacych sie¢ tkanek waskular-
nych (HEjNowiCZ 1980, 1997; KWIATKOWSKA
i NAKIELSKI 2011). Powszechnie przywiazuje
sie szczegblne znaczenie do rozciagania ob-
wodu kambium przez rosnacy walec drewna,
co wraz z oporem stawianym przez tkanki
zewnetrzne (floem i peryderma), generowacd
ma naprezenie Sciskajace komorki kambium
w kierunku promieniowym (KWIATKOWSKA
i NAKIELSKI 2011). Jednak podejrzewano, ze
w pewnych okolicznoSciach moze wystepo-
wa¢ w kambium naprezenie rozciagajace w
tym kierunku, spowodowane na przyktad
zapadaniem si¢ warstw niefunkcjonalnego
tyka na poczatku sezonu wegetacyjnego, co
wigzano np. z procesem wzrostu czionow
naczynn (HEJNOWICZ 1997, KWIATKOWSKA i
NAKIELSKI 2011). Jednak nie postawiono py-
tania, dlaczego delikatna i tatwa do uszkodze-
nia tkanka merystematyczna, jaka jest kam-
bium, nie ulega zmiazdzeniu, skoro napreze-
nie wywierane przez rosnacy walec drewna
mialoby by¢ tak silne, ze prowadzitoby do

rozciagniecia obwodowo warstwy tyka, a
nawet do rozerwania martwicy korkowe;j
otaczajacej pien? Niejasny pozostaje tez me-
chanizm wzrostu symplastycznego komorek
kambium. Zwykle ekspansj¢ Scian wyjasnia
si¢ wystepowaniem naprezen rozciagajacych
i w przypadku kambium pi¢trowego wzrost
symplastyczny w kierunku obwodowym wy-
jasnia si¢ wystepowaniem naprezenia roz-
ciagajacego w tym kierunku. Jednak wzrost
symplastyczny w kambium zachodzi glownie
w kierunku promieniowym, a wiec w tym, w
ktéorym postulowane sa warunki stalego i sil-
nego naprezenia Sciskajacego.

SzczegOtowa analiza preparatéw anato-
micznych oraz integracja wynikow badan
w trzech dziedzinach: anatomii rozwojowej,
fizjologii oraz biomechanice drzew, dopro-
wadzily do sformulowania nowej hipotezy,
opisujacej uklad naprezen wystepujacych w
kambium drzew (Kojs i RusiIN 2011). Pod-
stawowe znaczenie ma w niej bilans wodny,
wykazujacy znaczace roéznice okolodobowe:
jest ujemny w dzief, a dodatni w nocy. Po-
niewaz w dziefi wystepuje intensywna trans-
piracja i wysokie ujemne ciSnienie wody w
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naczyniach, potencjal wody tkanek staje si¢
bardziej ujemny (KLEPPER 1968). Woda prze-
nika do Swiatla naczyn z okolicznych tka-
nek, powodujac spadek ich turgoru; komor-
ki zmniejszaja swoje wymiary, co powoduje
zmniejszenie Srednicy calego organu, tj. pnia
lub galezi. Zmiany te dotycza drewna i lyka,
ale tez kazdej tkanki w ich sasiedztwie. Moz-
na spodziewac sie, ze w zywych komorkach
sa uruchamiane procesy zapobiegajace ich
nadmiernemu odwodnieniu (KoOjs i RUSIN
2011). Po zachodzie slofica intensywnos¢
transpiracji spada, woda naptywa do tkanek i
uwadnia je, przez co turgor komorek rosnie
i tkanki pecznieja (KLEPPER 1968). Poniewaz
drewno zbudowane jest w duzej mierze z
martwych komorek, o silnie zlignifikowa-
nych Scianach, mozna spodziewaé sie, ze
odksztalca si¢ stabiej niz tyko zbudowane z
duzej liczby zywych, aktywnych osmotycznie
komorek (MoLz i KLEPPER 1973). Pomiary do-
bowych odksztatcen tyka i drewna potwier-
dzity, ze lyko odksztalca si¢ znacznie silniej
niz drewno (ALMERAS i wspotaut. 20006). Kie-
dy komorki tyka odzyskuja turgor, warstwa
tyka odsuwa si¢ od walca drewna, a znajdu-
jace si¢ pomiedzy nimi komorki kambium
zostaja silnie rozciagniete w kierunku pro-
mieniowym. Duza cze$S¢ tego odksztalcenia
stanowi odksztalcenie elastyczne, ktore ulega
odwroceniu z rozpoczeciem kolejnego dnia,
jednak pewna jego czeS¢ moze stanowic od-
ksztalcenie plastyczne, ktore mozna okresli¢
jako symplastyczny wzrost tkanki w kierunku
promieniowym. Hipoteze te¢ opisano jako tig-
mo-osmotyczna hipoteze wzrostu promienio-
wego (Kojs i RUSIN 2011). W swietle dobo-
wych zmian uwodnienia tkanek roSlinnych
zmienne jest takze napre¢zenie kambium w

kierunku promieniowym: w nocy, kiedy war-
stwa lyka pecznieje i ,oddala si¢” od walca
drewna, generowane jest naprezenie rozcia-
gajace w kambium waskularnym, natomiast
w dzien, kiedy warstwa tyka traci turgor i
,Zbliza sie” do walca drewna, generowane
jest naprezenie Sciskajace. Takie dobowe
zmiany skutkuja rowniez zmianami Sredni-
cy pnia drzew, ktore obserwowali ALMERAS i
wspotaut. (2006) oraz ALMERAS (2008). Jezeli
napre¢zenie rozciagajace kambium w kierun-
ku promieniowym w nocy przekroczy prog
wytrzymatoSci tkanki, moze nastepowac roz-
klejanie Scian stycznych i powstawanie mie-
dzy nimi mikroprzestrzeni dostepnych dla
wzrostu intruzywnego. Na Scianach stycz
nych komorek wrzecionowatych wystepuje
zaskakujaco niska liczba plazmodesm (HE/NO-
wicz 2012), co moze wynika¢ wlasnie z cze-
stego ich rozklejania.

W Swietle tych doniesien interesujacy jest
problem funkcjonowania tkanki kambium w
kulturach in vitro. Z hipotezy tigmo-osmo-
tycznej wynika, ze dla funkcjonowania kam-
bium niezbedne jest zachowanie okreSlonego
uktadu naprezen, niezaleznie od dostepnosci
roznego rodzaju zwiazkow chemicznych, w
tym hormonoéw roSlinnych. Po przeniesie-
niu komorek kambium do kultury in wvitro,
pozostaja one zywe, jednak nie obserwuje
si¢ przyrostu promieniowego, co wiecej ko-
morki przyjmuja ksztalt izodiametryczny, co
sugeruje, ze ksztalt komorek wrzecionowa-
tych jest zwiazany z ich lokalizacja w organie
(BROWN 1964). Rowniez SRIVASTAVA (1973)
zasugerowal, ze do wystapienia przyrostu
promieniowego in vitro kluczowe jest po-
branie tkanki kambium wraz z warstwa tyka
i drewna.

PRZYROST PROMIENIOWY

WZROST SYMPLASTYCZNY

Wzrost symplastyczny jest skoordynowa-
nym wzrostem tkanki, w ktorym kontakty
komorkowe nie ulegaja zmianie. Wzrost taki
moze by¢ izotropowy, jezeli tkanka rozrasta
sic rownomiernie we wszystkich trzech kie-
runkach przestrzeni, lub anizotropowy, Kkie-
dy tkanka roSnie w jednym lub dwoch kie-
runkach. W przypadku komorek kambium
glownym kierunkiem wzrostu symplastycz-
nego jest kierunek promieniowy i odpowied-
nio do wzrostu promienia wyst¢puje wzrost
obwodu kambium poprzez kompensujacy

wzrost symplastyczny w kierunku obwodo-
wym (KARCZEWSKA i wspotaut. 2009). W po-
wszechnym opisie wzrostu obwodu cylindra
kambium wymienia si¢ jednak dwa rozine
mechanizmy: w przypadku kambium niepie-
trowego jest to wzrost intruzywny, a w przy-
padku kambium pi¢trowego, wzrost sympla-
styczny inicjatow (BUTTERFIELD 1972, LARSON
1994). Taki poglad wydaje si¢ by¢ kontro-
wersyjny, poniewaz nie wyjasSnia, w jaki spo-
sob oraz kiedy miataby nastepowac zmiana
jednego mechanizmu na drugi w procesie
formowania struktury pi¢trowej ze struktury
niepi¢trowej kambium.
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Poniewaz glownym kierunkiem wzrostu
symplastycznego komorek kambium jest kie-
runek promieniowy, to witasSnie Sciany pro-
mieniowe powinny mie¢ budowe umozliwia-
jaca ich szybka ekspansje. ROLAND (1978) wy-
kazal, ze w Scianach promieniowych komo-
rek wrzecionowatych kambium zasadniczo
nie wystepuje celuloza i zasugerowal zwia-
zek tej cechy z ich szczegolna podatnoScia
na odksztalcenia mechaniczne. Stwierdzit
ponadto, ze Sciany styczne charakteryzuja si¢
wysoka zawartoScia celulozy, co oznacza, ze
sa stosunkowo sztywne i ich podatno$¢ na
WwZrost jest znaczaco mniejsza niz w przypad-
ku hemicelulozowych Scian promieniowych.
CATESSON i ROLAND (1981) stwierdzili szcze-
goOlna elastycznoS¢ i plastycznos¢ ztozonych
glownie z hemiceluloz Scian promieniowych
komorek kambium, co potwierdzila w nie-
zaleznym badaniu CATESSON (1990). BARNETT
(1992) obserwowal intensywna ekspansje
Scian promieniowych rowniez w badaniach
wzrostu komorek macierzystych cztonéw na-
czyn.

Sciany promieniowe i styczne komorek
kambium maja ponadto rd6zna grubos¢: Scia-
ny promieniowe sa znacznie grubsze od
stycznych. MAHMOOD (1968) zaproponowal
wyjasnienie takiej obserwacji tym, ze komor-
ki kambium otaczaja caly swoj protoplast
nowa warstwa Sciany pierwotnej po kazdym
podziale. Hipoteza ta zostala jednak podwa-
zona, bowiem obserwacje podzialow perykli-
nalnych komorek kambium z zastosowaniem
mikroskopii elektronowej nie wykazaly od-
kltadania nowych warstw Sciany poza obsza-
rem przegrody pierwotnej (CATESSON i RoO-
LAND 1981). W Swietle nowej hipotezy wzro-
stu promieniowego wydaje sie, ze znaczna
grubos¢ Scian promieniowych obserwowana
w dzien umozliwia ich intensywna ekspansje
W Nnocy.

PODZIALY KOMOREK KAMBIUM

W trakcie podzialow komorek meryste-
mow  wierzchotkowych Sciana podziatlowa
dzielacej sie komorki zaktada sie zwykle tak,
ze jej powierzchnia jest minimalna i dzieli
komorke na dwie rowne komorki potomne
[zasada Errery (ERRERA 1888)]. Wydtuzone w
kierunku osiowym komorki wrzecionowate
kambium powinny zatem dzieli¢ si¢ podziala-
mi poprzecznymi. Okazuje si¢ jednak, ze Scia-
na podzialowa w podzialach peryklinalnych,
ktore sa najczeSciej wystepujacymi podziala-
mi komorek kambium, ma maksymalna po-
wierzchnie, zatem ten typ podzialow stanowi

odstepstwo od zasady Errery (KWIATKOWSKA
i NAKIELSKI 2011). W przypadku podzialow
antyklinalnych komorek kambium Sciana po-
dzialowa zorientowana jest skosSnie lub po-
dhuznie (BANNAN 1968, HEJNOWICZ 1968), a
zatem powierzchnia Sciany podzialowej row-
niez jest wicksza od minimalnej. Odstepstwo
od zasady Errery stanowia rowniez podzialy
boczne, dzielace komorke na dwie, nierOw-
ne komorki potomne (KRAWCZYSZYN 1977).
Wydaje sie zatem, ze zasada Errery dobrze
opisuje podzialy komorek merystemow pier-
wotnych lub komorek izolowanych, jednak
nie ma zastosowania dla podziatow komorek
kambium.

Badania prowadzone na izolowanych pro-
toplastach komoérek roSlinnych wykazaly za-
leznoS¢ orientacji plaszczyzny podzialowej
od uktadu naprezen; Sciana podzialowa naj-
czeSciej zakladana jest rownolegle do przy-
lozonego naprezenia Sciskajacego (LINTILHAC
i VESECKY 1984, LYNCH i LINTILHAC 1997).
Logicznym wydaje si¢, ze SciSnig¢cie proto-
plastow w jednym kierunku powoduje roz-
ciagniecie ich blony w plaszczyznie prosto-
padlej do SciSniecia. Nalezy rozwazy¢ moz-
liwos¢, ze podzialy réwnolegle do kierunku
Sciskania protoplastow byly w istocie prosto-
padle do kierunku maksymalnego rozciaga-
nia bton protoplastow.

Poniewaz w Swietle klasycznego ujecia
komorki kambium s3 rozciggniete obwodo-
wo i osiowo, a Sciskane w kierunku promie-
niowym, moglibySmy spodziewac si¢ licz-
nych podzialéw antyklinalnych, ale nie pe-
ryklinalnych. Jednak, poniewaz w kambium
w zdecydowanej przewadze wystepuja po-
dzialy peryklinalne, gdzie Sciana podzialowa
zakladana jest w plaszczyZnie stycznej, zatem
zgodnie z obserwacjami LINTILHACA i VESECKY-
EGO (1984) mozna by oczekiwadé, ze komor-
ki kambium sa Sciskane w plaszczyznie stycz-
nej (osiowo lub obwodowo), ale nie promie-
niowo. Taki postulowany uklad naprezen jest
jednak sprzeczny z licznymi wynikami badan
(KWIATKOWSKA i NAKIELSKI 2011). Zatem,
jak mozna wyjasni¢ t¢ kontrowersje? Pewna
wskazowka moze by¢ inna zasada, dotyczaca
orientacji zakladajacej si¢ Sciany podzialowej,
mowiaca, ze Sciana podzialowa zakladana jest
w plaszczyznie prostopadiej do glownego
kierunku wzrostu (HOFMEISTER 1863, HEJNO-
wiczZ 1984). Zasada ta rzeczywiScie dobrze
opisuje sytuacje, w jakiej wystepuja podzia-
ly peryklinalne komorek kambium, bowiem
glownym kierunkiem wzrostu kambium jest
kierunek promieniowy. Nalezy rozwazy¢
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mozliwos¢, ze glowny kierunek wzrostu jest
tozsamy z kierunkiem maksymalnego rozcia-
gania, takie zalozenie umozliwiloby opisanie
warunkéw mechanicznych jakim poddane sa
dzielace sie¢ peryklinalnie komorki kambium.
W klasycznym ujeciu kambium nie uwzgled-
niono naprezenia rozciagajacego w kierun-
ku promieniowym, a wiec nie bylo mozliwe
wyjasnienie wystepowania podzialow pery-
klinalnych. Poniewaz hipoteza tigmo-osmo-
tyczna zaklada wystepowanie naprezenia roz-
ciagajacego kambium w kierunku promienio-
wym w rytmie dobowym (W nocy), mozna
przyjac zalozenie, ze kierunek promieniowy,
bedacy glownym kierunkiem wzrostu kam-
bium, jest rowniez kierunkiem maksymalne-
g0 rozciagania, co wyjasnia wystepowanie
licznych podziatow peryklinalnych.
Kambium zwieksza swo0j obwod wraz ze
wzrostem obwodu walca drewna i zarazem
gruboSci pnia, jednak rozmiary styczne ini-
cjalow kambium sa wzglednie stale (IQBAL
1990, LARSON 1994), poniewaz w miar¢
wzrostu obwodu kambium zwicksza sie licz-
ba inicjatow w wyniku podzialéw antyklinal-
nych (SRIVASTAVA 1973). Podzialy antyklinal-
ne powszechnie wymieniane sa tez jako je-
den z mechanizmow przebudowy uktadu ini-
cjatow. Wyrodzniono kilka typow podziatow
antyklinalnych inicjatéw kambium, biorac
pod uwage wzgledna dhugos¢ Sciany podzia-
towej oraz jej orientacje: i) podzial podtuzny,
w ktorym dlugosc¢ Sciany podzialowej osia-
ga przynajmniej 70% dlugosSci komorki ma-
cierzystej, ii) podzial skoSny, w ktorym dtu-
goS¢ Sciany podzialowej wynosi ponizej 70%
dtugosci komorki macierzystej i zaktada sie¢
na przeciwlegltych Scianach podtuznych pro-
mieniowych, przyjmujac orientacje S lub Z,
oraz iii) podzial boczny, w ktorym wzgledna
dtugos¢ Sciany podzialowej wynosi ponizej
70%, jednak zaktada si¢ tylko na jednej Scia-
nie podtuznej promieniowej (CUMBIE 1963,
1967; KRAWCZYSZYN 1977; RAO i DAVE 1985).
Dominujacy typ podzialu antyklinalnego jest
charakterystyczny dla struktury kambium. W
przypadku kambium niepi¢trowego dominu-
ja podzialy skosne, w przypadku kambium
pietrowego, podtuzne. Wyrdzniono ponadto
tzw. przejSciowa pietrowos¢, w ktorej po-
dzialy antyklinalne charakteryzuja si¢ Sciana
podzialowa o dlugosci wzglednej pomiedzy
50% a 70% (KRAWCZYSZYN 1977). Co wiecej,
powstawanie pietrowej struktury kambium
wyjasniano powszechnie wystepowaniem po-
dluznych podziatéw antyklinalnych (BUTTER-
FIELD 1972, CUMBIE 1984, AJMAL i wspotaut.

1986, CARLQUIST 1988, LARSON 1994). Pictra
powstale wylacznie w wyniku podziatow
podtuznych mialyby natur¢ homogenna. Po
podziale podhuznym zachodzi wzrost sym-
plastyczny obu inicjalow siostrzanych; w tym
przypadku zatem podzialy antyklinalne przy-
czyniaja si¢ jedynie do wzrostu obwodu kam-
bium przez zwi¢kszenie liczby inicjalow, nie
majac wplywu na orientacje i nachylenie ko-
morek. Interesujace jest takze, ze w okresie
szybkiego formowania si¢ pietrowej struktu-
ry obserwowano stosunkowo liczne, skosne i
boczne podzialy antyklinalne, ktorych udziat
zmniejszal si¢ w miare rozwoju pietrowego
ukladu inicjatow (Kojs i wspotaut. 2004b,
WILCZEK 2012).

Uwzglednienie roli zmiennych dobowo
naprezen mechanicznych w funkcjonowaniu
kambium rzuca nowe Swiatlo na szczegol-
ny charakter peryklinalnych i antyklinalnych
podziatdbw komorkowych oraz ich zwiazku z
formowaniem si¢ i zachowaniem pietrowego
uktadu inicjatdw. Poczatkowo, wystepowanie
wzrostu intruzywnego w kambium o struk-
turze pictrowej interpretowano jako prze-
szkode w jej utrzymaniu (ZAGORSKA-MAREK
1984), jednak dalsze badania doprowadzity
do zmiany tego pogladu. Obecnie przyjmuje
si¢, ze pietrowos¢ powstaje w wyniku ukie-
runkowanego wzrostu intruzywnego, pro-
wadzacego do przebudowy pionowej calych
pakietow komorek inicjalnych tak, ze mozai-
kowo rozmieszczone pakiety tworza ostatecz-
nie wspolne, regularne pictra, co oznacza
heterogenna nature picter (KOJs i wspotaut.
2004a, b; WILCZEK 2012). W takim ujeciu wy-
daje si¢ uzasadnione stwierdzenie, ze to nie
typ zachodzacych podzialow antyklinalnych
okresla strukture kambium, przeciwnie, to
zdolnos¢ do formowania struktury pietrowe;j
kambium determinuje typ podzialow antykli-
nalnych (WtOCH i wspotaut. 2013).

W przypadku kambium o strukturze nie-
pietrowej skoSne podzialy antyklinalne wy-
stepuja w nadmiarze wzgledem zapotrze-
bowania wynikajacego ze wzrostu obwodu
kambium i zwykle po nich nastepuje wzrost
wydtuzeniowy jednego z inicjaléw siostrza-
nych, ktéoremu towarzyszy przewaznie elimi-
nacja calkowita drugiego z inicjalow siostrza-
nych (BANNAN 1950; EVERT 1961; SRIVASTAVA
1973; CUMBIE 1967; LIM i SOH 1997a, b). Po-
dobnego nadmiaru podziatéw antyklinalnych
nie obserwowano w badaniach kambium
pietrowego, gdyz ich liczba jest adekwatna
do wzrostu obwodu kambium. Liczba po-
dzialow antyklinalnych jest wysoka w pierw-
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szych latach aktywnoSci kambium, jednak
w kolejnych latach spada znaczaco (BAILEY
1923, BUTTERFIELD 1972, IQBAL 1994, KOJs i
wspotaut. 2004b), co w zasadzie odpowiada
zmniejszaniu si¢ wzglednego przyrostu ob-
wodu kambium w miare zwickszania si¢ gru-
bosci pnia (KARCZEWSKA i wspotaut. 2009).
Rola nadmiernie licznych podzialtéw an-
tyklinalnych w kambium niepietrowym po-
zostaje niejasna. Jedna z hipotez probuja-
cych wyjasni¢ ten problem bylo powiazanie
nadmiaru podzialow z zapotrzebowaniem
na ukierunkowany wzrost intruzywny, ktory
jest niezbedny do przebudowy ukladu ini-
cjatow (HgNowiICz 1961, 1968; HENOWICZ
i BRANSKI 1966). Nalezy rozwazy¢ mozli-
wos¢, iz wystepowanie nadmiernej liczby
skoSnych podzialow antyklinalnych w kam-
bium niepietrowym jest efektem specy-
ficznego ukladu naprezen mechanicznych
(szczegOlnie naprezen Scinajacych) (WLOCH
i wspolaut. 2013). Wydaje sie, ze zdolnosc

PRZEBUDOWA UKLADU

Wzrost intruzywny prowadzi do zmiany
kontaktow miedzykomorkowych (BANNAN
1968, LARSON 1994) i wystepuje glownie w
inicjatach kambium oraz w komorkach doj-
rzewajacych tkanek waskularnych, ale tez
sporadycznie w innych tkankach, jak np. la-
giewka pylkowa rosnaca w tkance stigmo-
idalnej stlupka lub komorki mleczne (LEV-
-YADUN 2001).

Wzrost intruzywny w kambium skutkuje
zwickszeniem dlugosci komorek wrzeciono-
watych i zachodzi z reguly po skoSnych po-
dziatach antyklinalnych, jest tez uznawany
za podstawowy mechanizm wzrostu obwo-
du kambium niepietrowego (CUMBIE 1963,
HEJNOWICZ i BRANSKI 1966, IQBAL 1990). Je-
zeli wzrost intruzywny miatby prowadzic
do wzrostu obwodu kambium, musiatby za-
chodzi¢ pomiedzy Sciany promieniowe sa-
siednich inicjatéw, co prowadzitoby do ich
rozsuniecia (WrOCH i wspotaut. 2013). Po-
wszechnie akceptowany jest poglad, ze ro-
snaca intruzywnie komorka nie wciska sie
pomiedzy sasiednie komorki, a jedynie wy-
pelnia przestrzen dostepna dla wzrostu, ist-
niejaca pomiedzy wczeSniej rozsunictymi
komoérkami (HEjnowicz 2012). Pomimo po-
wszechnego przekonania, ze kambium nie-
pictrowe i pictrowe zwickszaja swoj obwod
w odmienny sposOb, odpowiednio: przez po-

do ukierunkowanego i synchronicznego
wzrostu intruzywnego, cechujaca kambium
pietrowe oraz podwojnie pietrowe, ktora
umozliwia skoordynowana zmian¢ nachyle-
nia i orientacji inicjalow kambium (WrocH
i Porar 1994; Kojs i wspotaut. 2004a, b;
JURA i wspoétaut. 2006), pozwala réwniez
na szybka relaksacje naprezefi Scinajacych
generowanych w obrebie kambium, przez
co nie przekraczaja one okreSlonych
wartoSci progowych. W przypadku kambium
niepietrowego taka szybka przebudowa
jest niemozliwa, co skutkuje powstaniem
naprezen przekraczajacych wartoSci progowe
i skutkujacych skoSnymi podzialami anty-
klinalnymi komorek inicjalnych (WEOCH i
wspotaut. 2013). Poglad taki wydaje si¢ by¢
zasadny, biorac pod uwage opisana wyzej
zaleznoS¢ orientacji plaszczyzny podzialowej
od ukladu naprezen mechanicznych (LINTIL-
HAC i VESECKY 1984, LYNCH i LINTILHAC 1997).

INICJALOW KAMBIUM

dzialy skoSne i wzrost intruzywny oraz przez
podzialy podhluzne i wzrost symplastyczny,
nie okreSlono w jakim momencie i w jaki
sposob mialoby nastepowac przetaczenie sie
z jednego sposobu na drugi w trakcie formo-
wania struktury pictrowej z kambium niepie-
trowego (KoJs i wspotaut. 2004b).

HEJINOWICZ i ZAGORSKA-MAREK (1974) zlo-
kalizowali wzrost intruzywny na krawedziach
promieniowych komorek, zdaniem LARSONA
(1994) tym samym zasugerowali, ze rosnaca
komorka penetruje przestrzen pomie¢dzy Scia-
nami promieniowymi sasiednich inicjatow.
Nawet jesli autorzy publikacji badajacych wy-
stepowanie wzrostu intruzywnego komorek
kambium, tacy jak CUMBIE (1963), HEJ]NOWICZ
i BRANSKI (1966) czy IQBAL (1990), nie precy-
zowali, jaka lokalizacje wzrostu intruzywnego
zatozyli, to jednak wymienianie wlasnie wzro-
stu intruzywnego jako mechanizmu zwicksza-
nia obwodu kambium dowodzi, ze zakladali
oni, ze wzrost ten zlokalizowany jest pomi¢-
dzy Scianami promieniowymi. O podobnym
zalozeniu Swiadczy tez wskazanie na wyste-
powanie Sciskajacego naprezenia mechanicz-
nego w kierunku promieniowym w trakcie
wzrostu intruzywnego inicjalow (KWIATKOW-
SKA i NAKIELSKI 2011), ktore uniemozliwiatloby
wystepowanie wzrostu intruzywnego pomic-
dzy Scianami innymi niz promieniowe.
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Badania anatomiczne przebudowy ukla-
du inicjalow kambium tumorowego (WLOCH
1976; WrocH i wspoétaut. 2001) oraz kam-
bium licznych gatunkéw drzew (WLOCH i
Porar 1994; WrOCH i wspotaut. 2002, 2009;
Kojs i wspotaut. 2004a, b; JURA i wspotaut.
2006; KARCZEWSKA i wspotaut. 2009) zakwe-
stionowaly hipoteze wzrostu intruzywnego
zachodzacego pomiedzy Scianami promie-
niowymi i doprowadzily do sformutowania
hipotezy zakladajacej, ze wzrost intruzywny
inicjatow kambium zachodzi pomiedzy Scia-
nami stycznymi sasiednich inicjalow i ich
najblizszych pochodnych, powodujac cze-
Sciowa lub calkowita eliminacje tych inicja-
tow. Ta nieznaczna, wydawatoby si¢, zmiana
lokalizacji wzrostu intruzywnego, w rzeczy-
wistoSci skutkuje ogromnymi konsekwencja-
mi, bowiem tak zdefiniowany wzrost intru-
zywny nie moze przyczynia¢ sie do wzrostu
obwodu kambium. Wielokrotnie obserwacje
i analizy wzrostu intruzywnego potwierdzily,
ze rzeczywisScie nie ma on wplywu na wzrost
obwodu kambium (WtOCH i wspotaut. 2001,
2002, 2009, 2013; Kojs i wspotaut. 2004a, b;
JURA i wspotaut. 2006; KARCZEWSKA i wspol-
aut. 2009; WILCZEK i wspotaut. 2011a; WiL-
CZEK 2012).

Sytuacje, w ktorej jeden inicjal rosnie in-
truzywnie pomiedzy Sciany styczne sasied-
niego inicjalu i jego najblizszej pochodne;j,
mozna opisa¢ jako krotkotrwala rywalizacje
dwoch inicjalow o ten sam fragment po-
wierzchni inicjalnej (ang. initial surface)
(patrz WrOCH i POrApP 1994). W wyniku tej
rywalizacji ,wygrana” komorka zajmuje wigk-
szy niz wczesniej fragment powierzchni ini-
cjalnej, natomiast ,przegrana” ulega elimina-
cji poprzez nierOwne podzialy peryklinalne.
Eliminacja moze by¢ cze¢Sciowa lub calko-
wita, jezeli caly inicjal zostaje odsuniety z
powierzchni inicjalnej i traci status inicjatu.
Komorka ta staje si¢ komorka macierzysta
drewna lub tyka i zwykle dzieli si¢ jeszcze
kilka razy peryklinalne, ostatecznie jednak
oddala si¢ od kambium na strone¢ drewna
lub tyka i podejmuje roznicowanie w ko-
morke tkanki waskularnej. Na przekroju po-
przecznym kambium (Ryc. 1) w miejscu, w
ktorym wystepuje wzrost intruzywny inicja-
tu, pojawiaja si¢ charakterystyczne, skoSnie
zorientowane Sciany, wskazujace na stop-
niowa przebudowe Scian stycznych w pro-
mieniowe (JURA i wspotaut. 2006, WLOCH i
wspolaut. 2009, WILCZEK i wspotaut. 2011a).
Pomimo ze dotychczas wzrost intruzywny i
eliminacje zwykle byly opisywane jako nie-

zalezne zdarzenia, jednak w nowym ujeciu
sa dwoma nierozlacznymi przejawami jed-
nego procesu (Kojs i wspotaut. 2004b, Jura
i wspotaut. 2006, WLOCH i wspotaut. 2009).
Skoro wzrost intruzywny nie ma wpltywu na
zmiany obwodu kambium to wydaje sie, ze
jego kluczowa rola jest relaksacja naprezen
Scinajacych, generowanych powszechnie w
rosnacym kambium pni, konarow i galezi
drzew.

Rowniez analiza cech blaszek Srodko-
wych pomiedzy Scianami stycznymi oraz po-
miedzy Scianami promieniowymi wydaje si¢
potwierdza¢ hipoteze wzrostu intruzywne-
go pomiedzy Sciany styczne. Wykazano mia-
nowicie, ze pomiedzy Scianami stycznymi
komorek kambium poczatkowo nie wyrdz-
nia sie blaszka Srodkowa, ktoéra pomiedzy
Scianami promieniowymi w tych samych
komorkach jest wyraznie wyksztalcona (Ca-
TESSON i ROLAND 1981). W badaniach cytoki-
nezy komorek merystemu wierzchotkowego
korzenia stwierdzono, ze sktad chemiczny
blaszki Srodkowej rozni si¢ od skladu che-
micznego przegrody pierwotnej (MATAR i
CATESSON 1988), co moze oznaczal, ze jej
wlasno$ci mechaniczne formowane s3 w
procesie, ktory trwa pewien czas po podzia-
le komorkowym. Wydaje si¢, ze wlasnosci
chemiczne blaszki Srodkowej zlokalizowanej
pomiedzy Scianami promieniowymi znacza-
co utrudniaja rozklejenie tych Scian, co jest
niezbedne do zaistnienia wzrostu intruzyw-
nego. W zalozeniach do hipotezy wzrostu
pomiedzy Scianami stycznymi liza blaszki
srodkowej pomiedzy Scianami promieniowy-
mi nie jest brana pod uwage.

W klasycznej koncepcji kambium me-
chanizm eliminacji pozostaje niejasny. Eli-
minacja inicjalu opisywana byla jako wynik
zmniejszania powierzchni stycznej inicjalow,
zZwijzanego ze zmniejszeniem turgoru elimi-
nowanych komorek (ang. failing cells under-
go tangential contraction) (BANNAN i BAYLY
19506), jako wynik réznicowania eliminowa-
nej komorki w element floemu lub ksylemu
(BANNAN 1952, CUMBIE 1967, LARSON 1994),
badz tez jako wynik dominacji sasiednich ini-
cjalow (FOREST i DEMONGEOT 2006). Wskaza-
no tez na role asymetrycznych (nier6wnych)
podziatow peryklinalnych w eliminacji ini-
cjalow (EVERT 1961), jednak dopiero nowa
koncepcja wzrostu intruzywnego wyjasnilta
wystepowanie takich asymetrycznych podzia-
tow peryklinalnych w zwiazku z przebudowa
poprzez wzrost intruzywny i jednoczesne eli-
minacje inicjatow.



598

ANNA WILCZEK i wspotaut.

Wzrost
intruzywny

Wzrost symplastyczny

Ryc. 1. PrzekrOj poprzeczny kambium Pinus sylvestris w miejscu wystepowania wzrostu intruzyw-
nego (wg JURA i wspotaut. 2006, zmodyfikowane).

Linie poziome wskazuja na nastepujace warstwy komorek: 1 — warstwa komorek macierzystych ksylemu, 2
— prawdopodobna powierzchnia inicjalna, 3 — warstwa komorek macierzystych floemu. Inicjal @ wzrastajac
intruzywnie, odsunal z powierzchni inicjalnej fragment inicjalu b, ktérego wymiar obwodowy uleglt zmniej-
szeniu, w wyniku nierOwnego podzialu peryklinalnego (biata strzatka). SkoSne Sciany sa przejawem trans-
formacji Scian stycznych w promieniowe. Trzema grotami strzatek zaznaczono zakltadajace si¢ na skoSnych
Scianach nowe Sciany podzialowe komoérek w miejscu przebudowy. Laczna szerokos¢ widocznych rzedow
promieniowych w wybranych trzech warstwach pozostaje stala.

Dotychczas wzrost intruzywny inicjalow
kambium oraz komorek macierzystych czto-
now naczyn i wilokien byly analizowane nie-
zaleznie, a zalozenia co do warunkéw mecha-
nicznych w jakich wystepowalby ich wzrost
czesto byly ze soba sprzeczne. Przyktadem
moze by¢ hipoteza wzrostu komorek macie-
rzystych czton6w naczyn, ktore mialy rosnac
pomiedzy Scianami stycznymi w warunkach
lokalnego naprezenia rozciagajacego w kie-
runku promieniowym (HEJNOWICZ 1997,
KWIATKOWSKA i NAKIELSKI 2011). W przypad-

ku analizy wzrostu intruzywnego komorek
macierzystych witokien rowniez wskazano na
lokalizacje tego wzrostu pomiedzy Scianami
stycznymi sasiednich komorek, co wiecej,
obecnos¢ Scian stycznych byla uznana za nie-
zbedny warunek do podjecia wzrostu przez
komorke (WENHAM i CuUSICK 1975). Sposob
wzrostu intruzywnego komorek macierzy-
stych zarowno wiokien, jak i czlonow na-
czyn, dotychczas byt sprzeczny ze sposobem
wzrostu intruzywnego inicjatow kambium.
Nowa hipoteza wzrostu promieniowego wy-
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jasnia zarazem nie tylko wzrost intruzywny
inicjatow, ale tez komorek macierzystych
cztonow naczyn i widkien, opierajac si¢ na
tych samych zatozeniach, co do warunkow

mechanicznych w kambium i réznicujacych
tkankach waskularnych (WILCZEK i wspotaut.
2011 b, MIODEK i wspotaut. 2013; WrOCH i
wspotaut. 2013).

NOWA HIPOTEZA WZROSTU PROMIENIOWEGO I PRZEBUDOWY KAMBIUM WASKULARNEGO
ROSLIN DRZEWIASTYCH

Streszczenie

Ogolnie przyjety sposOb opisu wzrostu promie-
niowego i przebudowy ukladu inicjaléw kambium
waskularnego nie wyjasnia wystarczajaco wspok
wystepowania oraz roli takich zdarzen, jak wzrost
intruzywny i eliminacje inicjatow, a takze procesu
tworzenia struktury pietrowej oraz szybkiej zmiany
orientacji inicjalow kambium. W niniejszym artykule
poddano analizie udziat wymienionych proceséw ko-
morkowych we wzroScie promieniowym i obwodo-
wym kambium oraz w przebudowie uktadu inicjatow,
w oparciu o klasyczne, jak i najnowsze doniesienia.

Przedstawiono podstawowe zalozenia nowej, tig-
mo-osmotycznej hipotezy wzrostu promieniowego,

wyjasniajacej w spojny sposOb wystepowanie wzrostu
intruzywnego inicjatow jako zasadniczego mechani-
zmu przebudowy ukladu komorek kambium. Obser-
wacje ostatnich kilkunastu lat wskazuja na wyste-
powanie wzrostu intruzywnego pomiedzy Scianami
stycznymi, a nie promieniowymi, co bylo powszech-
nie przyjete. Taka lokalizacja wzrostu intruzywnego
wyjasnia, dlaczego wzrost intruzywny i eliminacje sa
dwoma przejawami tego samego procesu. W przeci-
wienstwie do powszechnie przyjetego pogladu za-
rowno wzrost intruzywny, jak i eliminacje, nie biora
udzialu we wzroScie obwodowym i sa zwiazane wy-
facznie z przebudowa uktadu inicjatéw kambium.

THE NEW HYPOTHESIS OF RADIAL GROWTH AND REARRANGEMENT OF VASCULAR
CAMBIUM OF ARBORESCENT PLANTS

Summary

The common description of radial growth and
vascular cambial initials’ rearrangement does not
sufficiently explain the co-occurrence and the role
of cell events, such as intrusive growth and elimina-
tion of initials, as well as formation of storeyed pat-
tern and rapid changes in orientation of cambial ini-
tials. In this paper participation of such cell events
in radial and circumferential growth of cambium
and in cambial initials’ rearrangement is analyzed
on the basis of both classic and recent reports.

There are presented basic assumptions of the
new, tigmo-osmotic hypothesis of radial growth,
which explains in a coherent way the occurrence

of intrusive growth of initials, being the key mech-
anism of cambial initials’ rearrangement. Observa-
tions from last several years indicate the occur-
rence of intrusive growth between tangential walls,
instead of radial ones — what has been commonly
accepted. The new localization of intrusive growth
explains why the intrusive growth and eliminations
are two manifestations of the same process. Contra-
ry to general opinion, neither intrusive growth nor
eliminations do not take part in cambial circumfer-
ence increment and are related with cambial initials’
rearrangement exclusively.
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