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na. Rozpoczynają skomplikowany proces 
różnicowania, przeobrażając się odpowied-
nio w elementy łyka, takie jak człony rurek 
sitowych i komórki towarzyszące, komórki 
sitowe, miękisz łykowy i włókna łykowe, lub 
w elementy drewna, do których należą czło-
ny naczyń, cewki, włókna drzewne i miękisz 
drzewny (Larson 1994, Evert 2006). 

Idealny model wzrostu promieniowego 
kambium charakteryzuje się występowaniem 
wzrostu symplastycznego komórek w kierun-
ku promieniowym i obwodowym, częstych 
podziałów peryklinalnych oraz stosunkowo 
nielicznych podłużnych podziałów antyklinal-
nych. Najbardziej zbliżonym do tego modelu 
przykładem jest kambium piętrowe (Larson 
1994, Evert 2006), ale w takim kambium 
występuje ponadto przebudowa układu ko-
mórek, umożliwiająca szybką zmianę nachy-
lenia inicjałów zorganizowanych w piętra, 
stąd strukturę taką nazwano piętrowością 
funkcjonalną (Kojs i współaut. 2002, Włoch 
i współaut. 2013). Przebudowa układu ini-
cjałów kambium jest jednym z ważnych pro-
cesów umożliwiających adaptację roślin do 
zmiennego środowiska zewnętrznego i we-
wnętrznego (Kojs i współaut. 2002).

Układ kambium odzwierciedlony jest w 
układzie elementów trachealnych, a więc 
przebudowa układu inicjałów wpływa rów-
nież na własności hydrauliczne i mechanicz-
ne drewna. Przebudowa układu inicjałów jest 
prawdopodobnie jednym z mechanizmów 
tworzenia sieci naczyń w drewnie (Zimmer-

Proces ksylogenezy od wielu lat pozosta-
je w głównym nurcie badawczym licznych 
ośrodków naukowych ze względu na kluczo-
wą rolę drewna, jako jednego z podstawo-
wych, odnawialnych surowców naturalnych. 
Badania koncentrują się zarówno na regula-
cji genetycznej tego procesu, jak i na zjawi-
skach fizjologicznych, towarzyszących różni-
cowaniu elementów trachealnych. Znacznie 
mniejsze zainteresowanie towarzyszy obser-
wacjom struktury kambium waskularnego 
(kambium), czyli tkanki merystematycznej, 
która odkłada każdą kolejną warstwę elemen-
tów trachealnych. 

Istotne wydaje się być zdefiniowanie 
dwóch, częściowo niezależnych procesów, 
zachodzących w kambium: wzrostu promie-
niowego i przebudowy układu inicjałów. 
W modelu wzrostu promieniowego należy 
uwzględnić występowanie takich zdarzeń 
komórkowych jak: i) podziały peryklinalne 
komórek kambium, w wyniku których od-
kładane są pochodne na stronę drewna lub 
łyka (Cumbie 1963, Larson 1994); ii) podzia-
ły antyklinalne inicjałów, w wyniku których 
zwiększa się ich liczba (Cumbie 1967, 1984); 
iii) wzrost symplastyczny (ekspansja) ścian 
promieniowych i w nieznacznym stopniu 
ścian stycznych, odpowiednio do tempa po-
większania obwodu cylindra kambium (Kar-
czewska i współaut. 2009). Po opuszczeniu 
pokładu komórek merystematycznych ko-
mórki pochodne odkładane są odśrodkowo 
na stronę łyka i dośrodkowo na stronę drew-
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zależnych zdarzeń, takich jak: wzrost intru-
zywny, eliminacje, skośne podziały antykli-
nalne, nierówne (niedoskonałe) podziały 
peryklinalne oraz łączenie się i dzielenie 
promieni (Larson 1994, Evert 2006, Hej-
nowicz 2012). Wielu autorów sygnalizo-
wało trudności w wyjaśnianiu obserwowa-
nych przypadków przebudowy w oparciu 
o istniejące hipotezy (Harris 1989, Larson 
1994). Według nowej hipotezy zasadni-
czym mechanizmem przebudowy układu 
inicjałów jest wzrost intruzywny (Kojs i 
współaut. 2004a, b; Jura i współaut. 2006; 
Włoch i współaut. 2009, 2013), z którym 
nierozerwalnie związane są eliminacje ini-
cjałów i nierówne podziały peryklinalne, i 
który jest też mechanizmem łączenia (Wil-
czek i współaut. 2011a) i dzielenia się pro-
mieni. W niniejszym artykule zostały prze-
dyskutowane przede wszystkim te doniesie-
nia ostatnich kilkunastu lat, które wskazują 
na znaczące zmiany w interpretacji proce-
sów komórkowych, związanych ze wzro-
stem promieniowym i przebudową układu 
inicjałów.

mann 1983), w jej wyniku powstają też róż-
ne typy włóknistości drewna: spiralna, fali-
sta i zapleciona (Harris 1989, Larson 1994). 
Szczególnie interesującym przypadkiem jest 
występowanie włóknistości zaplecionej, któ-
ra charakteryzuje wysokie drzewa deszczo-
wych lasów tropikalnych. Kambium tych 
drzew ma przeważnie strukturę podwójnie 
piętrową, co oznacza, że nie tylko inicjały 
wrzecionowate mają układ piętrowy, ale też 
promienie nie przekraczają granic pięter, co 
umożliwia szybką przebudowę układu inicja-
łów, polegającą na zmianie ich nachylenia i 
orientacji (Kojs i współaut. 2004a). Drewno 
takie ma dużą wytrzymałość mechaniczną, 
pozwalającą na szybki wzrost osiowy drzew, 
przy ograniczonym wzroście promieniowym. 
W warunkach lasów tropikalnych wzrost 
osiowy jest ważnym czynnikiem umożliwia-
jącym wygranie silnej konkurencji o świa-
tło, jako najważniejszego (lub wręcz jedyne-
go) czynnika ograniczającego wzrost drzew 
(Kojs i współaut. 2002, 2003; Iqbal i współ-
aut. 2005).

Proces przebudowy powszechnie opi-
suje się jako proces obejmujący kilka nie-

WARUNKI MECHANICZNE W KAMBIUM

Komórki kambium poddane są naprę-
żeniom mechanicznym, które wynikają nie 
tylko z ich turgoru, ale też z naprężeń wzro-
stowych rozwijających się tkanek waskular-
nych (Hejnowicz 1980, 1997; Kwiatkowska 
i Nakielski 2011). Powszechnie przywiązuje 
się szczególne znaczenie do rozciągania ob-
wodu kambium przez rosnący walec drewna, 
co wraz z oporem stawianym przez tkanki 
zewnętrzne (floem i peryderma), generować 
ma naprężenie ściskające komórki kambium 
w kierunku promieniowym (Kwiatkowska 
i Nakielski 2011). Jednak podejrzewano, że 
w pewnych okolicznościach może występo-
wać w kambium naprężenie rozciągające w 
tym kierunku, spowodowane na przykład 
zapadaniem się warstw niefunkcjonalnego 
łyka na początku sezonu wegetacyjnego, co 
wiązano np. z procesem wzrostu członów 
naczyń (Hejnowicz 1997, Kwiatkowska i 
Nakielski 2011). Jednak nie postawiono py-
tania, dlaczego delikatna i łatwa do uszkodze-
nia tkanka merystematyczna, jaką jest kam-
bium, nie ulega zmiażdżeniu, skoro napręże-
nie wywierane przez rosnący walec drewna 
miałoby być tak silne, że prowadziłoby do 

rozciągnięcia obwodowo warstwy łyka, a 
nawet do rozerwania martwicy korkowej 
otaczającej pień? Niejasny pozostaje też me-
chanizm wzrostu symplastycznego komórek 
kambium. Zwykle ekspansję ścian wyjaśnia 
się występowaniem naprężeń rozciągających 
i w przypadku kambium piętrowego wzrost 
symplastyczny w kierunku obwodowym wy-
jaśnia się występowaniem naprężenia roz-
ciągającego w tym kierunku. Jednak wzrost 
symplastyczny w kambium zachodzi głównie 
w kierunku promieniowym, a więc w tym, w 
którym postulowane są warunki stałego i sil-
nego naprężenia ściskającego.

Szczegółowa analiza preparatów anato-
micznych oraz integracja wyników badań 
w trzech dziedzinach: anatomii rozwojowej, 
fizjologii oraz biomechanice drzew, dopro-
wadziły do sformułowania nowej hipotezy, 
opisującej układ naprężeń występujących w 
kambium drzew (Kojs i Rusin 2011). Pod-
stawowe znaczenie ma w niej bilans wodny, 
wykazujący znaczące różnice okołodobowe: 
jest ujemny w dzień, a dodatni w nocy. Po-
nieważ w dzień występuje intensywna trans-
piracja i wysokie ujemne ciśnienie wody w 
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kierunku promieniowym: w nocy, kiedy war-
stwa łyka pęcznieje i „oddala się” od walca 
drewna, generowane jest naprężenie rozcią-
gające w kambium waskularnym, natomiast 
w dzień, kiedy warstwa łyka traci turgor i 
„zbliża się” do walca drewna, generowane 
jest naprężenie ściskające. Takie dobowe 
zmiany skutkują również zmianami średni-
cy pnia drzew, które obserwowali Alméras i 
współaut. (2006) oraz Alméras (2008). Jeżeli 
naprężenie rozciągające kambium w kierun-
ku promieniowym w nocy przekroczy próg 
wytrzymałości tkanki, może następować roz-
klejanie ścian stycznych i powstawanie mię-
dzy nimi mikroprzestrzeni dostępnych dla 
wzrostu intruzywnego. Na ścianach stycz-
nych komórek wrzecionowatych występuje 
zaskakująco niska liczba plazmodesm (Hejno-
wicz 2012), co może wynikać właśnie z czę-
stego ich rozklejania. 

W świetle tych doniesień interesujący jest 
problem funkcjonowania tkanki kambium w 
kulturach in vitro. Z hipotezy tigmo-osmo-
tycznej wynika, że dla funkcjonowania kam-
bium niezbędne jest zachowanie określonego 
układu naprężeń, niezależnie od dostępności 
różnego rodzaju związków chemicznych, w 
tym hormonów roślinnych. Po przeniesie-
niu komórek kambium do kultury in vitro, 
pozostają one żywe, jednak nie obserwuje 
się przyrostu promieniowego, co więcej ko-
mórki przyjmują kształt izodiametryczny, co 
sugeruje, że kształt komórek wrzecionowa-
tych jest związany z ich lokalizacją w organie 
(Brown 1964). Również Srivastava (1973) 
zasugerował, że do wystąpienia przyrostu 
promieniowego in vitro kluczowe jest po-
branie tkanki kambium wraz z warstwą łyka 
i drewna. 

naczyniach, potencjał wody tkanek staje się 
bardziej ujemny (Klepper 1968). Woda prze-
nika do światła naczyń z okolicznych tka-
nek, powodując spadek ich turgoru; komór-
ki zmniejszają swoje wymiary, co powoduje 
zmniejszenie średnicy całego organu, tj. pnia 
lub gałęzi. Zmiany te dotyczą drewna i łyka, 
ale też każdej tkanki w ich sąsiedztwie. Moż-
na spodziewać się, że w żywych komórkach 
są uruchamiane procesy zapobiegające ich 
nadmiernemu odwodnieniu (Kojs i Rusin 
2011). Po zachodzie słońca intensywność 
transpiracji spada, woda napływa do tkanek i 
uwadnia je, przez co turgor komórek rośnie 
i tkanki pęcznieją (Klepper 1968). Ponieważ 
drewno zbudowane jest w dużej mierze z 
martwych komórek, o silnie zlignifikowa-
nych ścianach, można spodziewać się, że 
odkształca się słabiej niż łyko zbudowane z 
dużej liczby żywych, aktywnych osmotycznie 
komórek (Molz i Klepper 1973). Pomiary do-
bowych odkształceń łyka i drewna potwier-
dziły, że łyko odkształca się znacznie silniej 
niż drewno (Alméras i współaut. 2006). Kie-
dy komórki łyka odzyskują turgor, warstwa 
łyka odsuwa się od walca drewna, a znajdu-
jące się pomiędzy nimi komórki kambium 
zostają silnie rozciągnięte w kierunku pro-
mieniowym. Dużą część tego odkształcenia 
stanowi odkształcenie elastyczne, które ulega 
odwróceniu z rozpoczęciem kolejnego dnia, 
jednak pewną jego część może stanowić od-
kształcenie plastyczne, które można określić 
jako symplastyczny wzrost tkanki w kierunku 
promieniowym. Hipotezę tę opisano jako tig-
mo-osmotyczną hipotezę wzrostu promienio-
wego (Kojs i Rusin 2011). W świetle dobo-
wych zmian uwodnienia tkanek roślinnych 
zmienne jest także naprężenie kambium w 

PRZYROST PROMIENIOWY

WZROST SYMPLASTYCZNY

Wzrost symplastyczny jest skoordynowa-
nym wzrostem tkanki, w którym kontakty 
komórkowe nie ulegają zmianie. Wzrost taki 
może być izotropowy, jeżeli tkanka rozrasta 
się równomiernie we wszystkich trzech kie-
runkach przestrzeni, lub anizotropowy, kie-
dy tkanka rośnie w jednym lub dwóch kie-
runkach. W przypadku komórek kambium 
głównym kierunkiem wzrostu symplastycz-
nego jest kierunek promieniowy i odpowied-
nio do wzrostu promienia występuje wzrost 
obwodu kambium poprzez kompensujący 

wzrost symplastyczny w kierunku obwodo-
wym (Karczewska i współaut. 2009). W po-
wszechnym opisie wzrostu obwodu cylindra 
kambium wymienia się jednak dwa różne 
mechanizmy: w przypadku kambium niepię-
trowego jest to wzrost intruzywny, a w przy-
padku kambium piętrowego, wzrost sympla-
styczny inicjałów (Butterfield 1972, Larson 
1994). Taki pogląd wydaje się być kontro-
wersyjny, ponieważ nie wyjaśnia, w jaki spo-
sób oraz kiedy miałaby następować zmiana 
jednego mechanizmu na drugi w procesie 
formowania struktury piętrowej ze struktury 
niepiętrowej kambium. 
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odstępstwo od zasady Errery (Kwiatkowska 
i Nakielski 2011). W przypadku podziałów 
antyklinalnych komórek kambium ściana po-
działowa zorientowana jest skośnie lub po-
dłużnie (Bannan 1968, Hejnowicz 1968), a 
zatem powierzchnia ściany podziałowej rów-
nież jest większa od minimalnej. Odstępstwo 
od zasady Errery stanowią również podziały 
boczne, dzielące komórkę na dwie, nierów-
ne komórki potomne (Krawczyszyn 1977). 
Wydaje się zatem, że zasada Errery dobrze 
opisuje podziały komórek merystemów pier-
wotnych lub komórek izolowanych, jednak 
nie ma zastosowania dla podziałów komórek 
kambium. 

Badania prowadzone na izolowanych pro-
toplastach komórek roślinnych wykazały za-
leżność orientacji płaszczyzny podziałowej 
od układu naprężeń; ściana podziałowa naj-
częściej zakładana jest równolegle do przy-
łożonego naprężenia ściskającego (Lintilhac 
i Vesecky 1984, Lynch i Lintilhac 1997). 
Logicznym wydaje się, że ściśnięcie proto-
plastów w jednym kierunku powoduje roz-
ciągnięcie ich błony w płaszczyźnie prosto-
padłej do ściśnięcia. Należy rozważyć moż-
liwość, że podziały równoległe do kierunku 
ściskania protoplastów były w istocie prosto-
padłe do kierunku maksymalnego rozciąga-
nia błon protoplastów. 

Ponieważ w świetle klasycznego ujęcia 
komórki kambium są rozciągnięte obwodo-
wo i osiowo, a ściskane w kierunku promie-
niowym, moglibyśmy spodziewać się licz-
nych podziałów antyklinalnych, ale nie pe-
ryklinalnych. Jednak, ponieważ w kambium 
w zdecydowanej przewadze występują po-
działy peryklinalne, gdzie ściana podziałowa 
zakładana jest w płaszczyźnie stycznej, zatem 
zgodnie z obserwacjami Lintilhaca i Vesecky-
’ego (1984) można by oczekiwać, że komór-
ki kambium są ściskane w płaszczyźnie stycz-
nej (osiowo lub obwodowo), ale nie promie-
niowo. Taki postulowany układ naprężeń jest 
jednak sprzeczny z licznymi wynikami badań 
(Kwiatkowska i Nakielski 2011). Zatem, 
jak można wyjaśnić tę kontrowersję? Pewną 
wskazówką może być inna zasada, dotycząca 
orientacji zakładającej się ściany podziałowej, 
mówiąca, że ściana podziałowa zakładana jest 
w płaszczyźnie prostopadłej do głównego 
kierunku wzrostu (Hofmeister 1863, Hejno-
wicz 1984). Zasada ta rzeczywiście dobrze 
opisuje sytuację, w jakiej występują podzia-
ły peryklinalne komórek kambium, bowiem 
głównym kierunkiem wzrostu kambium jest 
kierunek promieniowy. Należy rozważyć 

Ponieważ głównym kierunkiem wzrostu 
symplastycznego komórek kambium jest kie-
runek promieniowy, to właśnie ściany pro-
mieniowe powinny mieć budowę umożliwia-
jącą ich szybką ekspansję. Roland (1978) wy-
kazał, że w ścianach promieniowych komó-
rek wrzecionowatych kambium zasadniczo 
nie występuje celuloza i zasugerował zwią-
zek tej cechy z ich szczególną podatnością 
na odkształcenia mechaniczne. Stwierdził 
ponadto, że ściany styczne charakteryzują się 
wysoką zawartością celulozy, co oznacza, że 
są stosunkowo sztywne i ich podatność na 
wzrost jest znacząco mniejsza niż w przypad-
ku hemicelulozowych ścian promieniowych. 
Catesson i Roland (1981) stwierdzili szcze-
gólną elastyczność i plastyczność złożonych 
głównie z hemiceluloz ścian promieniowych 
komórek kambium, co potwierdziła w nie-
zależnym badaniu Catesson (1990). Barnett 
(1992) obserwował intensywną ekspansję 
ścian promieniowych również w badaniach 
wzrostu komórek macierzystych członów na-
czyń. 

Ściany promieniowe i styczne komórek 
kambium mają ponadto różną grubość: ścia-
ny promieniowe są znacznie grubsze od 
stycznych. Mahmood (1968) zaproponował 
wyjaśnienie takiej obserwacji tym, że komór-
ki kambium otaczają cały swój protoplast 
nową warstwą ściany pierwotnej po każdym 
podziale. Hipoteza ta została jednak podwa-
żona, bowiem obserwacje podziałów perykli-
nalnych komórek kambium z zastosowaniem 
mikroskopii elektronowej nie wykazały od-
kładania nowych warstw ściany poza obsza-
rem przegrody pierwotnej (Catesson i Ro-
land 1981). W świetle nowej hipotezy wzro-
stu promieniowego wydaje się, że znaczna 
grubość ścian promieniowych obserwowana 
w dzień umożliwia ich intensywną ekspansję 
w nocy. 

PODZIAŁY KOMÓREK KAMBIUM 

W trakcie podziałów komórek meryste-
mów wierzchołkowych ściana podziałowa 
dzielącej się komórki zakłada się zwykle tak, 
że jej powierzchnia jest minimalna i dzieli 
komórkę na dwie równe komórki potomne 
[zasada Errery (Errera 1888)]. Wydłużone w 
kierunku osiowym komórki wrzecionowate 
kambium powinny zatem dzielić się podziała-
mi poprzecznymi. Okazuje się jednak, że ścia-
na podziałowa w podziałach peryklinalnych, 
które są najczęściej występującymi podziała-
mi komórek kambium, ma  maksymalną po-
wierzchnię, zatem ten typ podziałów stanowi 
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1986, Carlquist 1988, Larson 1994). Piętra 
powstałe wyłącznie w wyniku podziałów 
podłużnych miałyby naturę homogenną. Po 
podziale podłużnym zachodzi wzrost sym-
plastyczny obu inicjałów siostrzanych; w tym 
przypadku zatem podziały antyklinalne przy-
czyniają się jedynie do wzrostu obwodu kam-
bium przez zwiększenie liczby inicjałów, nie 
mając wpływu na orientację i nachylenie ko-
mórek. Interesujące jest także, że w okresie 
szybkiego formowania się piętrowej struktu-
ry obserwowano stosunkowo liczne, skośne i 
boczne podziały antyklinalne, których udział 
zmniejszał się w miarę rozwoju piętrowego 
układu inicjałów (Kojs i współaut. 2004b, 
Wilczek 2012). 

Uwzględnienie roli zmiennych dobowo 
naprężeń mechanicznych w funkcjonowaniu 
kambium rzuca nowe światło na szczegól-
ny charakter peryklinalnych i antyklinalnych 
podziałów komórkowych oraz ich związku z 
formowaniem się i zachowaniem piętrowego 
układu inicjałów. Początkowo, występowanie 
wzrostu intruzywnego w kambium o struk-
turze piętrowej interpretowano jako prze-
szkodę w jej utrzymaniu (Zagórska-Marek 
1984), jednak dalsze badania doprowadziły 
do zmiany tego poglądu. Obecnie przyjmuje 
się, że piętrowość powstaje w wyniku ukie-
runkowanego wzrostu intruzywnego, pro-
wadzącego do przebudowy pionowej całych 
pakietów komórek inicjalnych tak, że mozai-
kowo rozmieszczone pakiety tworzą ostatecz-
nie wspólne, regularne piętra, co oznacza 
heterogenną naturę pięter (Kojs i współaut. 
2004a, b; Wilczek 2012). W takim ujęciu wy-
daje się uzasadnione stwierdzenie, że to nie 
typ zachodzących podziałów antyklinalnych 
określa strukturę kambium, przeciwnie, to 
zdolność do formowania struktury piętrowej 
kambium determinuje typ podziałów antykli-
nalnych (Włoch i współaut. 2013). 

W przypadku kambium o strukturze nie-
piętrowej skośne podziały antyklinalne wy-
stępują w nadmiarze względem zapotrze-
bowania wynikającego ze wzrostu obwodu 
kambium i zwykle po nich następuje wzrost 
wydłużeniowy jednego z inicjałów siostrza-
nych, któremu towarzyszy przeważnie elimi-
nacja całkowita drugiego z inicjałów siostrza-
nych (Bannan 1950; Evert 1961; Srivastava 
1973; Cumbie 1967; Lim i Soh 1997a, b). Po-
dobnego nadmiaru podziałów antyklinalnych 
nie obserwowano w badaniach kambium 
piętrowego, gdyż ich liczba jest adekwatna 
do wzrostu obwodu kambium. Liczba po-
działów antyklinalnych jest wysoka w pierw-

możliwość, że główny kierunek wzrostu jest 
tożsamy z kierunkiem maksymalnego rozcią-
gania, takie założenie umożliwiłoby opisanie 
warunków mechanicznych jakim poddane są 
dzielące się peryklinalnie komórki kambium. 
W klasycznym ujęciu kambium nie uwzględ-
niono naprężenia rozciągającego w kierun-
ku promieniowym, a więc nie było możliwe 
wyjaśnienie występowania podziałów pery-
klinalnych. Ponieważ hipoteza tigmo-osmo-
tyczna zakłada występowanie naprężenia roz-
ciągającego kambium w kierunku promienio-
wym w rytmie dobowym (w nocy), można 
przyjąć założenie, że kierunek promieniowy, 
będący głównym kierunkiem wzrostu kam-
bium, jest również kierunkiem maksymalne-
go rozciągania, co wyjaśnia występowanie 
licznych podziałów peryklinalnych. 

Kambium zwiększa swój obwód wraz ze 
wzrostem obwodu walca drewna i zarazem 
grubości pnia, jednak rozmiary styczne ini-
cjałów kambium są względnie stałe (Iqbal 
1990, Larson 1994), ponieważ w miarę 
wzrostu obwodu kambium zwiększa się licz-
ba inicjałów w wyniku podziałów antyklinal-
nych (Srivastava 1973). Podziały antyklinal-
ne powszechnie wymieniane są też jako je-
den z mechanizmów przebudowy układu ini-
cjałów. Wyróżniono kilka typów podziałów 
antyklinalnych inicjałów kambium, biorąc 
pod uwagę względną długość ściany podzia-
łowej oraz jej orientację: i) podział podłużny, 
w którym długość ściany podziałowej osią-
ga przynajmniej 70% długości komórki ma-
cierzystej, ii) podział skośny, w którym dłu-
gość ściany podziałowej wynosi poniżej 70% 
długości komórki macierzystej i zakłada się 
na przeciwległych ścianach podłużnych pro-
mieniowych, przyjmując orientację S lub Z, 
oraz iii) podział boczny, w którym względna 
długość ściany podziałowej wynosi poniżej 
70%, jednak zakłada się tylko na jednej ścia-
nie podłużnej promieniowej (Cumbie 1963, 
1967; Krawczyszyn 1977; Rao i Dave 1985). 
Dominujący typ podziału antyklinalnego jest 
charakterystyczny dla struktury kambium. W 
przypadku kambium niepiętrowego dominu-
ją podziały skośne, w przypadku kambium 
piętrowego, podłużne. Wyróżniono ponadto 
tzw. przejściową piętrowość, w której po-
działy antyklinalne charakteryzują się ścianą 
podziałową o długości względnej pomiędzy 
50% a 70% (Krawczyszyn 1977). Co więcej, 
powstawanie piętrowej struktury kambium 
wyjaśniano powszechnie występowaniem po-
dłużnych podziałów antyklinalnych (Butter-
field 1972, Cumbie 1984, Ajmal i współaut. 
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do ukierunkowanego i synchronicznego 
wzrostu intruzywnego, cechująca kambium 
piętrowe oraz podwójnie piętrowe, która 
umożliwia skoordynowaną zmianę nachyle-
nia i orientacji inicjałów kambium (Włoch 
i Połap 1994; Kojs i współaut. 2004a, b; 
Jura i współaut. 2006), pozwala również 
na szybką relaksację naprężeń ścinających 
generowanych w obrębie kambium, przez 
co nie przekraczają one określonych 
wartości progowych. W przypadku kambium 
niepiętrowego taka szybka przebudowa 
jest niemożliwa, co skutkuje powstaniem 
naprężeń przekraczających wartości progowe 
i skutkujących skośnymi podziałami anty-
klinalnymi komórek inicjalnych (Włoch i 
współaut. 2013). Pogląd taki wydaje się być 
zasadny, biorąc pod uwagę opisaną wyżej 
zależność orientacji płaszczyzny podziałowej 
od układu naprężeń mechanicznych (Lintil-
hac i Vesecky 1984, Lynch i Lintilhac 1997).

szych latach aktywności kambium, jednak 
w kolejnych latach spada znacząco (Bailey 
1923, Butterfield 1972, Iqbal 1994, Kojs i 
współaut. 2004b), co w zasadzie odpowiada 
zmniejszaniu się względnego przyrostu ob-
wodu kambium w miarę zwiększania się gru-
bości pnia (Karczewska i współaut. 2009). 

Rola nadmiernie licznych podziałów an-
tyklinalnych w kambium niepiętrowym po-
zostaje niejasna. Jedną z hipotez próbują-
cych wyjaśnić ten problem było powiązanie 
nadmiaru podziałów z zapotrzebowaniem 
na ukierunkowany wzrost intruzywny, który 
jest niezbędny do przebudowy układu ini-
cjałów (Hejnowicz 1961, 1968; Hejnowicz 
i Brański 1966). Należy rozważyć możli-
wość, iż występowanie nadmiernej liczby 
skośnych podziałów antyklinalnych w kam-
bium niepiętrowym jest efektem specy-
ficznego układu naprężeń mechanicznych 
(szczególnie naprężeń ścinających) (Włoch 
i współaut. 2013). Wydaje się, że zdolność 

PRZEBUDOWA UKŁADU INICJAŁÓW KAMBIUM

Wzrost intruzywny prowadzi do zmiany 
kontaktów międzykomórkowych (Bannan 
1968, Larson 1994) i występuje głównie w 
inicjałach kambium oraz w komórkach doj-
rzewających tkanek waskularnych, ale też 
sporadycznie w innych tkankach, jak np. ła-
giewka pyłkowa rosnąca w tkance stigmo-
idalnej słupka lub komórki mleczne (Lev-
-Yadun 2001). 

Wzrost intruzywny w kambium skutkuje 
zwiększeniem długości komórek wrzeciono-
watych i zachodzi z reguły po skośnych po-
działach antyklinalnych, jest też uznawany 
za podstawowy mechanizm wzrostu obwo-
du kambium niepiętrowego (Cumbie 1963, 
Hejnowicz i Brański 1966, Iqbal 1990). Je-
żeli wzrost intruzywny miałby prowadzić 
do wzrostu obwodu kambium, musiałby za-
chodzić pomiędzy ściany promieniowe są-
siednich inicjałów, co prowadziłoby do ich 
rozsunięcia (Włoch i współaut. 2013). Po-
wszechnie akceptowany jest pogląd, że ro-
snąca intruzywnie komórka nie wciska się 
pomiędzy sąsiednie komórki, a jedynie wy-
pełnia przestrzeń dostępną dla wzrostu, ist-
niejącą pomiędzy wcześniej rozsuniętymi 
komórkami (Hejnowicz 2012). Pomimo po-
wszechnego przekonania, że kambium nie-
piętrowe i piętrowe zwiększają swój obwód 
w odmienny sposób, odpowiednio: przez po-

działy skośne i wzrost intruzywny oraz przez 
podziały podłużne i wzrost symplastyczny, 
nie określono w jakim momencie i w jaki 
sposób miałoby następować przełączenie się 
z jednego sposobu na drugi w trakcie formo-
wania struktury piętrowej z kambium niepię-
trowego (Kojs i współaut. 2004b).

Hejnowicz i Zagórska-Marek (1974) zlo-
kalizowali wzrost intruzywny na krawędziach 
promieniowych komórek, zdaniem Larsona 
(1994) tym samym zasugerowali, że rosnąca 
komórka penetruje przestrzeń pomiędzy ścia-
nami promieniowymi sąsiednich inicjałów. 
Nawet jeśli autorzy publikacji badających wy-
stępowanie wzrostu intruzywnego komórek 
kambium, tacy jak Cumbie (1963), Hejnowicz 
i Brański (1966) czy Iqbal (1990), nie precy-
zowali, jaką lokalizację wzrostu intruzywnego 
założyli, to jednak wymienianie właśnie wzro-
stu intruzywnego jako mechanizmu zwiększa-
nia obwodu kambium dowodzi, że zakładali 
oni, że wzrost ten zlokalizowany jest pomię-
dzy ścianami promieniowymi. O podobnym 
założeniu świadczy też wskazanie na wystę-
powanie ściskającego naprężenia mechanicz-
nego w kierunku promieniowym w trakcie 
wzrostu intruzywnego inicjałów (Kwiatkow-
ska i Nakielski 2011), które uniemożliwiałoby 
występowanie wzrostu intruzywnego pomię-
dzy ścianami innymi niż promieniowe. 



597Kambium waskularne roślin drzewiastych

zależne zdarzenia, jednak w nowym ujęciu 
są dwoma nierozłącznymi przejawami jed-
nego procesu (Kojs i współaut. 2004b, Jura 
i współaut. 2006, Włoch i współaut. 2009). 
Skoro wzrost intruzywny nie ma wpływu na 
zmiany obwodu kambium to wydaje się, że 
jego kluczową rolą jest relaksacja naprężeń 
ścinających, generowanych powszechnie w 
rosnącym kambium pni, konarów i gałęzi 
drzew.

Również analiza cech blaszek środko-
wych pomiędzy ścianami stycznymi oraz po-
między ścianami promieniowymi wydaje się 
potwierdzać hipotezę wzrostu intruzywne-
go pomiędzy ściany styczne. Wykazano mia-
nowicie, że pomiędzy ścianami stycznymi 
komórek kambium początkowo nie wyróż-
nia się blaszka środkowa, która pomiędzy 
ścianami promieniowymi w tych samych 
komórkach jest wyraźnie wykształcona (Ca-
tesson i Roland 1981). W badaniach cytoki-
nezy komórek merystemu wierzchołkowego 
korzenia stwierdzono, że skład chemiczny 
blaszki środkowej różni się od składu che-
micznego przegrody pierwotnej (Matar i 
Catesson 1988), co może oznaczać, że jej 
własności mechaniczne formowane są w 
procesie, który trwa pewien czas po podzia-
le komórkowym. Wydaje się, że własności 
chemiczne blaszki środkowej zlokalizowanej 
pomiędzy ścianami promieniowymi znaczą-
co utrudniają rozklejenie tych ścian, co jest 
niezbędne do zaistnienia wzrostu intruzyw-
nego. W założeniach do hipotezy wzrostu 
pomiędzy ścianami stycznymi liza blaszki 
środkowej pomiędzy ścianami promieniowy-
mi nie jest brana pod uwagę. 

W klasycznej koncepcji kambium me-
chanizm eliminacji pozostaje niejasny. Eli-
minacja inicjału opisywana była jako wynik 
zmniejszania powierzchni stycznej inicjałów, 
związanego ze zmniejszeniem turgoru elimi-
nowanych komórek (ang. failing cells under-
go tangential contraction) (Bannan i Bayly 
1956), jako wynik różnicowania eliminowa-
nej komórki w element floemu lub ksylemu 
(Bannan 1952, Cumbie 1967, Larson 1994), 
bądź też jako wynik dominacji sąsiednich ini-
cjałów (Forest i Demongeot 2006). Wskaza-
no też na rolę asymetrycznych (nierównych) 
podziałów peryklinalnych w eliminacji ini-
cjałów (Evert 1961), jednak dopiero nowa 
koncepcja wzrostu intruzywnego wyjaśniła 
występowanie takich asymetrycznych podzia-
łów peryklinalnych w związku z przebudową 
poprzez wzrost intruzywny i jednoczesne eli-
minacje inicjałów.

Badania anatomiczne przebudowy ukła-
du inicjałów kambium tumorowego (Włoch 
1976; Włoch i współaut. 2001) oraz kam-
bium licznych gatunków drzew (Włoch i 
Połap 1994; Włoch i współaut. 2002, 2009; 
Kojs i współaut. 2004a, b; Jura i współaut. 
2006; Karczewska i współaut. 2009) zakwe-
stionowały hipotezę wzrostu intruzywnego 
zachodzącego pomiędzy ścianami promie-
niowymi i doprowadziły do sformułowania 
hipotezy zakładającej, że wzrost intruzywny 
inicjałów kambium zachodzi pomiędzy ścia-
nami stycznymi sąsiednich inicjałów i ich 
najbliższych pochodnych, powodując czę-
ściową lub całkowitą eliminację tych inicja-
łów. Ta nieznaczna, wydawałoby się, zmiana 
lokalizacji wzrostu intruzywnego, w rzeczy-
wistości skutkuje ogromnymi konsekwencja-
mi, bowiem tak zdefiniowany wzrost intru-
zywny nie może przyczyniać się do wzrostu 
obwodu kambium. Wielokrotnie obserwacje 
i analizy wzrostu intruzywnego potwierdziły, 
że rzeczywiście nie ma on wpływu na wzrost 
obwodu kambium (Włoch i współaut. 2001, 
2002, 2009, 2013; Kojs i współaut. 2004a, b; 
Jura i współaut. 2006; Karczewska i współ-
aut. 2009; Wilczek i współaut. 2011a; Wil-
czek 2012). 

Sytuację, w której jeden inicjał rośnie in-
truzywnie pomiędzy ściany styczne sąsied-
niego inicjału i jego najbliższej pochodnej, 
można opisać jako krótkotrwałą rywalizację 
dwóch inicjałów o ten sam fragment po-
wierzchni inicjalnej (ang. initial surface) 
(patrz Włoch i Połap 1994). W wyniku tej 
rywalizacji „wygrana” komórka zajmuje więk-
szy niż wcześniej fragment powierzchni ini-
cjalnej, natomiast „przegrana” ulega elimina-
cji poprzez nierówne podziały peryklinalne. 
Eliminacja może być częściowa lub całko-
wita, jeżeli cały inicjał zostaje odsunięty z 
powierzchni inicjalnej i traci status inicjału. 
Komórka ta staje się komórką macierzystą 
drewna lub łyka i zwykle dzieli się jeszcze 
kilka razy peryklinalne, ostatecznie jednak 
oddala się od kambium na stronę drewna 
lub łyka i podejmuje różnicowanie w ko-
mórkę tkanki waskularnej. Na przekroju po-
przecznym kambium (Ryc. 1) w miejscu, w 
którym występuje wzrost intruzywny inicja-
łu, pojawiają się charakterystyczne, skośnie 
zorientowane ściany, wskazujące na stop-
niową przebudowę ścian stycznych w pro-
mieniowe (Jura i współaut. 2006, Włoch i 
współaut. 2009, Wilczek i współaut. 2011a). 
Pomimo że dotychczas wzrost intruzywny i 
eliminacje zwykle były opisywane jako nie-
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ku analizy wzrostu intruzywnego komórek 
macierzystych włókien również wskazano na 
lokalizację tego wzrostu pomiędzy ścianami 
stycznymi sąsiednich komórek, co więcej, 
obecność ścian stycznych była uznana za nie-
zbędny warunek do podjęcia wzrostu przez 
komórkę (Wenham i Cusick 1975). Sposób 
wzrostu intruzywnego komórek macierzy-
stych zarówno włókien, jak i członów na-
czyń, dotychczas był sprzeczny ze sposobem 
wzrostu intruzywnego inicjałów kambium. 
Nowa hipoteza wzrostu promieniowego wy-

Dotychczas wzrost intruzywny inicjałów 
kambium oraz komórek macierzystych czło-
nów naczyń i włókien były analizowane nie-
zależnie, a założenia co do warunków mecha-
nicznych w jakich występowałby ich wzrost 
często były ze sobą sprzeczne. Przykładem 
może być hipoteza wzrostu komórek macie-
rzystych członów naczyń, które miały rosnąć 
pomiędzy ścianami stycznymi w warunkach 
lokalnego naprężenia rozciągającego w kie-
runku promieniowym (Hejnowicz 1997, 
Kwiatkowska i Nakielski 2011). W przypad-

Ryc. 1. Przekrój poprzeczny kambium Pinus sylvestris w miejscu występowania wzrostu intruzyw-
nego (wg Jura i współaut. 2006, zmodyfikowane).

Linie poziome wskazują na następujące warstwy komórek: 1 — warstwa komórek macierzystych ksylemu, 2 
— prawdopodobna powierzchnia inicjalna, 3 — warstwa komórek macierzystych floemu. Inicjał a wzrastając 
intruzywnie, odsunął z powierzchni inicjalnej fragment inicjału b, którego wymiar obwodowy uległ zmniej-
szeniu, w wyniku nierównego podziału peryklinalnego (biała strzałka). Skośne ściany są przejawem trans-
formacji ścian stycznych w promieniowe. Trzema grotami strzałek zaznaczono zakładające się na skośnych 
ścianach nowe ściany podziałowe komórek w miejscu przebudowy. Łączna szerokość widocznych rzędów 
promieniowych w wybranych trzech warstwach pozostaje stała. 
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mechanicznych w kambium i różnicujących 
tkankach waskularnych (Wilczek i współaut. 
2011 b, Miodek i współaut. 2013; Włoch i 
współaut. 2013).

jaśnia zarazem nie tylko wzrost intruzywny 
inicjałów, ale też komórek macierzystych 
członów naczyń i włókien, opierając się na 
tych samych założeniach, co do warunków 

NOWA HIPOTEZA WZROSTU PROMIENIOWEGO I PRZEBUDOWY KAMBIUM WASKULARNEGO 
ROŚLIN DRZEWIASTYCH

Streszczenie

Ogólnie przyjęty sposób opisu wzrostu promie-
niowego i przebudowy układu inicjałów kambium 
waskularnego nie wyjaśnia wystarczająco współ-
występowania oraz roli takich zdarzeń, jak wzrost 
intruzywny i eliminacje inicjałów, a także procesu 
tworzenia struktury piętrowej oraz szybkiej zmiany 
orientacji inicjałów kambium. W niniejszym artykule 
poddano analizie udział wymienionych procesów ko-
mórkowych we wzroście promieniowym i obwodo-
wym kambium oraz w przebudowie układu inicjałów, 
w oparciu o klasyczne, jak i najnowsze doniesienia. 

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

wyjaśniającej w spójny sposób występowanie wzrostu 
intruzywnego inicjałów jako zasadniczego mechani-
zmu przebudowy układu komórek kambium. Obser-
wacje ostatnich kilkunastu lat wskazują na wystę-
powanie wzrostu intruzywnego pomiędzy ścianami 
stycznymi, a nie promieniowymi, co było powszech-
nie przyjęte. Taka lokalizacja wzrostu intruzywnego 
wyjaśnia, dlaczego wzrost intruzywny i eliminacje są 
dwoma przejawami tego samego procesu. W przeci-
wieństwie do powszechnie przyjętego poglądu za-
równo wzrost intruzywny, jak i eliminacje, nie biorą 
udziału we wzroście obwodowym i są związane wy-
łącznie z przebudową układu inicjałów 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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