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Izvlecek

S svetlobnim mikroskopom smo raziskali sezonsko dinamiko nastanka lesa pri gradnu (Quercus sessiliflora Salisb.) v rastni sezoni 2007. Konec marca so se
delitve v kambiju Ze zacele in Stevilo celic je naraslo na 10-11 slojev. Maksimalno celi¢no produkcijo smo na ksilemski strani zabelezili v drugi polovici maja,
ko smo ugotovili prek 100 pm prirastka na teden. Kambijeva aktivnost se je zakljucila do sredine avgusta in Stevilo celic je upadlo na 5-7 slojev. Oblikovanje
sekundarne stene in lignifikacija v terminalnih celicah kasnega lesa pa sta potekala Se nadaljnjih 4-5 tednov. Dinamika nastanka lesa pri gradnu se razlikuje od
debelinske rasti iglavcev.

Kljuéne besede: Quercus sessiliflora, ksilogeneza, kambijeva aktivnost, traheja, rani les, kasni les

XYLOGENESIS DYNAMICS IN SESSILE OAK DURING 2007

Abstract

We investigated seasonal dynamics of wood formation in sessile oak (Quercus sessiliflora Salisb.) during the vegetation period of 2007, using light microscope.
Divisions in the cambium already started at the end of March when the number of cells increased up to 10-11 layers. Maximal cell production was recorded in
the second half of May when more than 100 um of the increment was formed per week. Cambial activity ceased by mid-August and the number of cambial cells
diminished to 5-7 layers. However, secondary cell wall formation and lignification of terminal late wood cells took place for additional 4-5 weeks. The dynamics
of wood formation in sessile oak differs from radial growth patterns of conifers.

Key words: Quercus sessiliflora, xylogenesis, cambial activity, vessel, early wood, late wood
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INTRODUCTION

Raziskave dinamike nastanka lesa pri razlicnih dreve-
snih vrstah so trenutno zelo intenzivne v Stevilnih evropskih
laboratorijih (npr. Italija, Svica, Finska, Nem&ija, Francija,
Slovenija, Spanija). Studije pretezno potekajo na iglav-
cih zaradi njihove enostavnejSe anatomske zgradbe lesa,
velikega gospodarskega pomena ter velike zastopanosti v
evropskih gozdovih (npr. ANTONOVA / STASOVA 1993,
GINDL/GRABNER 2000, SCHMITT / JALKANEN / EC-
KSTEIN 2004, GRICAR 2006, ROSSI et al. 2006a, 2007).
Prve tovrstne raziskave so bile opravljene Ze pred desetletji
(za pregled glej LARSON 1994), vendar pa je danes opa-
ziti tendenco k vecletnim Studijam ksilogeneze na istih dre-
vesnih vrstah na izbranih rastis¢ih. Stevilni laboratoriji se
med seboj povezujejo in zdruzujejo podatke v velike baze
z namenom boljSega poznavanja zvez med klimatskimi pa-
rametri ter kambijevo aktivnostjo in nastankom lesa, kar je
zelo uporabno tudi za dendroklimatoloske in dendroekolo-

Ske analize. Globalne podatkovne baze vecletnih vzorcenj

omogocajo podrobno preucevanje odzivov dreves na razlic-
ne rasti$¢ne razmere pa tudi razvoj modelov nastanka lesa, s
¢imer bi bilo mogoce simulirati lesno produkcijo in lastno-
sti lesa v razli¢nih klimatskih scenarijih. Manjsi delez razi-
skav o ksilogenezi je bil opravljen tudi na listavcih, in sicer
difuzno poroznih, kot so bukev (SCHMITT / MOLLER /
ECKSTEIN 2000, PRISLAN 2007, VAN DEN WERF /
SASS-KLASSEN / MOHREN 2007, CUFAR et al. 2008a),
platani, divjem kostanju in javorju v urbanem okolju (MA-
RION 2007, MARION / GRICAR / OVEN 2007) ter ven-
gasto poroznih, kot npr. robinija (SCHMITT / MOLLER /
ECKSTEIN 2000), dob (VAN DEN WERF / SASS-KLAS-
SEN / MOHREN 2007) in graden (AKKEMIK / CINAR
YILMAZ / SEVGI 20006).

Cilj pricujoce Studije je bil preuciti sezonsko dinami-
ko nastanka lesa pri gradnu na celi¢cnem nivoju. Raziskave
smo opravili na odraslih drevesih iz mestnega gozda Roznik
v Ljubljani leta 2007. Dolo¢ili smo trajanje nastanka ranega
in kasnega lesa ter obdobje najintenzivnejse debelinske rasti
testnih dreves.
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MATERIAL IN METODE
MATERIAL AND METHODS

Testna drevesa so bila izbrana na juznem pobocju mestne-
ga gozda Roznik v Ljubljani (323 m n.m.), ki spada v gozdno
zdruzbo Blechno fagetum. Gozd ni gospodarjen, pa¢ pa je
prepuscen naravnemu razvoju. Njegova funkcija je predvsem
socialna. Opravljajo se le nujne sanitarne secnje. Izbrali smo
pet dominantnih odraslih dreves, starih okoli 150 let s pre-
merom Vv prsni viSini med 55-80 cm. Kros$nja dreves je bila
normalno razvita, debla in drevesni koren so bili brez vidnih
mehanskih poskodb. Vzorcenje je potekalo v tedenskih in-
tervalih od konca marca do konca septembra 2007. 1z zivih
dreves smo 1,3 m nad tlemi odvzemali intaktne vzorce tkiv
(okvirne dimenzije 10 x 10 x 30 mm), ki so zajemali zivi del
skorje, kambij in zunanji del lesa. Odvzete vzorce smo nemu-
doma fiksirali v meSanici formalina, etanola in ocetne kisline,
po 1 tednu dehidrirali v etanolni vrsti (30 %, 50 % in 70 %) ter
vklopili v parafin (ROSSI/ DESLAURIERS / ANFODILLO
2006b). Za svetlobno mikroskopijo smo z rotacijskim mikro-
tomom Leica RM2245 pripravili preparate prec¢nih prerezov
debeline 13 pm, jih obarvali s safraninom in astra modro ter
vklopili v Euparal. Anatomske raziskave smo opravili s sve-
tlobnim mikroskopom Olympus BX51 (svetlo polje in pola-
rizirana svetloba) ter s sistemom za analizo slike Nikon NIS-
Elements Basis Research v.2.3. Stevilo kambijevih celic smo
presteli v treh radialnih nizih in izracunali povprecje. Izmerili
smo Sirino ksilemskega prirastka 2007, nastalega do trenutka
odvzema vzorca v treh radialnih nizih, in izracunali povpre-
¢je. Sezonsko dinamiko nastanka ksilemske branike smo opi-
sali s pomo¢jo Gompertzove funkcije (ZEIDE 1993, ROSSI
/ DESLAURIERS / MORIN 2003). Vse potrebne izracune
in statisticno obdelavo podatkov smo opravili v programih
Microsoft Excel in SYSTAT v. 11, grafe smo pripravili v pro-
gramu SigmaPLOT 10 in slike obdelali v programu Adobe
Photoshop CS2.

REZULTATI
RESULTS

Konec marca 2007 so se delitve kambijevih celic v pr-
sni viSini izbranih dreves ze zacele. Kambij je bil tedaj Sirok
10-11 slojev celic, ki so imele tanke celi¢ne stene (slika 1a).
Obenem smo neposredno ob kambiju zasledili prve lesne ce-
lice v fazi postkambijske rasti. Inicialne povrsinsko rastoce

traheje ranega lesa so bile na preparatih dobro vidne (slika

la). Obmocje kambija in nastajajocega tkiva je bilo Siroko
in zlahka porusljivo. Celice v fazi povrsinske rasti imajo le
tanke, primarne celicne stene, zato je tkivo med vzorcenjem
pa tudi v naknadni obdelavi vzorcev zlahka porusljivo. Se po-
sebej so obcutljive celice ranega lesa zaradi velikih dimenzij.
Razvoj sekundarne celi¢ne stene smo opazovali v polarizi-
rani svetlobi, kjer se je stena zaradi bolj ali manj vzporedno
usmerjenih celuloznih mikrofibril svetila. Biosinteza sekun-
darne celi¢ne stene in lignina se je najprej zacela v vogalih
prvih trahej ranega lesa in sosednjega tkiva v sredini aprila,
1-2 tedna kasneje pa tudi v preostalem tkivu (slika 1b). Ta
casovni odmik v zgodnejsi debelitvi in lignifikaciji trahej
in sosednjega tkiva pred preostalim tkivom je bilo mogoce
slediti v teku celotne rastne sezone. Prvi venec trahej rane-
ga lesa z radialnim premerom >200 um je bil oblikovan v
sredini aprila. Njihov razvoj je bil zelo hiter. Prehod iz ra-
nega v kasni les je bil pri vencasto poroznem hrastu jasen in
smo ga zasledili v drugi polovici maja (slika 1¢). Rani les je
bil sestavljen iz 1-3 vencev trahej. Traheje kasnega lesa so
imele opazno manjse dimenzije in niso bile urejene v vencih.
Sezonsko dinamiko nastanka ksilemske branike pri gradnu
v letu 2007 smo opisali z Gompertzovo funkcijo (slika 2).
Obdobje najintenzivnejse debelinske rasti testnih hrastov smo
zabelezili v drugi polovici maja, ko je v povprecju nastalo
prek 100 um lesa na teden. V obdobju nastajanja kasnega lesa
se je debelinska rast dreves upocasnila. Kambijeva delitvena
aktivnost se je zakljucila v sredini avgusta, ko sta nastala 2
terminalna sloja celic osnovnega tkiva. Tedaj je Stevilo celic
v kambiju ponovno upadlo na 5-7 slojev in njihove celi¢ne
stene so se odebelile (slika 1d). Zadnje nastale lesne celice
so0 se popolnoma oblikovale do konca septembra. Ksilemska
branika je bila v povprecju Siroka 2 mm in je nastala v 150
dneh. Vendar pa je prva polovica branike nastala zelo hitro; v
57 dneh. Najpomembnejse obdobje za razvoj lesne branike je

bilo med aprilom in junijem 2007.

DISKUSIJA
DISCUSSION

Leta 2007 smo zaceli z vzorCenjem dreves konec mar-
ca, ko so se delitve v kambiju ze zacele. Pri vencasto poro-
znih drevesnih vrstah zacne les nastajati pred fotosintezno
aktivnostjo, tj. pred oziroma med razvojem novih popkov
(WAREING 1951). Prve traheje ranega lesa se pri¢no dife-
rencirati iz perifernih derivatov kambija, brez predhodnih
delitev (SUZUKI / YODA / SUZUKI 1996, KITIN et al.
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Slika 1: Precni prerezi ksilema v razli¢nih razvojnih fazah pod svetlobnim mikroskopom: a) zacetek delitev v kambiju (K) in
prve ksilemske celice v fazi postkambijske rasti z dobro vidno nastajajoco trahejo ranega lesa (TR); b) oblikovanje se-
kundarne celi¢ne stene in lignifikacija sta se najprej zaCela v trahejah (TR) in sosednjih celicah (polarizirana svetloba);
¢) nastajanje kasnega lesa (KL); d) popolnoma oblikovana ksilemska branika 2007.

Fig. 1:

Cross-sections of xylem in various stages of development under light microscope: a) onset of cell division in the cam-

bium (K) and first xylem cells in phase of postcambial growth with distinctive early wood vessel (TR); b) secondary
cell wall formation and lignification started first in vessels (TR) and neighbouring cells (polarized light), c) late wood
formation (KL), d) fully formed xylem growth ring of 2007.

1999, FRANKENSTEIN / ECKSTEIN / SCHMITT 2005).
Avksinski prekurzorji in rezervne snovi, ki so potrebne za re-
aktivacijo kambija, se v skladiS¢nih celicah nakopicijo v teku
predhodne rastne sezone (ALONI 2001). Razvoj inicialnih
trahej ranega lesa se pricne 2-6 tednov pred razvojem novih
listov (SUZUKI / YODA / SUZUKI 1996). ATKINSON in
DENNE (1988) sta zasledila, da so prve zrele traheje nastale
v zgornjem delu debla nekoliko pred razvojem listov, v spo-
dnjem delu debla pa nekoliko kasneje. BREDA in GRANIER
(1996) ter BARBAROUX in BREDA (2002) sta na podlagi
meritev z rocnimi dendrometri zabelezila, da se radialna rast

pri gradnu zacne 10 dni pred razvojem novih popkov in 25

dni pred maksimalnim listnim ploskovnim indeksom. Pov-
precno naj bi 43 % ksilemske branike (tudi del kasnega lesa)
nastalo pred ekspanzijo listov. V naSe raziskave fenoloska
opazovanja niso bila vkljucena, kljub temu pa se je njihova in
na$a metodologija eksperimenta razlikovala, saj dendrometr-
ske meritve zajemajo poleg nastanka ksilemske branike tudi
Stevilne druge procese, kot npr. sezonsko variabilnost Sirine
kambija, nastanek floemske branike, aktivnost felogena in
tvorbo peridermskih celic, kolaps ali inflacijo celic skorje idr.
Rezultati dendrometrov in mikro-vzoréenj tako niso neposre-

dno primerljivi.
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MARIONOVA (2007) je v letu 2005 zabelezila zacetek
kambijeve aktivnosti pri difuzno poroznih vrstah (platani,
divijem kostanju ter ostrolistnem javorju) iz urbanega oko-
lja v Ljubljani sredi aprila. Podoben ¢as reaktivacije kambi-
ja so v letu 2006 zabelezili PRISLAN (2007) in CUFAR et
al. (2008a) pri bukvi iz Panske reke v blizini Ljubljane. Pri
dobu iz Nizozemske (VAN DEN WERF / SASS-KLASSEN /
MOHREN 2007) ter robiniji iz severne Nemc¢ije (SCHMITT /
MOLLER / ECKSTEIN 2000) so se delitve v kambiju zacele
nekoliko kasneje, in sicer v prvi polovici maja. Pri brezi iz bo-
realnih gozdov Finske je bila reaktivacija kambija Se nekoliko
kasnejSa - v prvi polovici junija (SCHMITT / JALKANEN /
ECKSTEIN 2004). Delitve v kambiju so se pri gradnu v letu
2007 zakljucile sredi avgusta, podobno kot pri drugih listav-
cih (SCHMITT / MOLLER / ECKSTEIN 2000, MARION
2007, PRISLAN 2007), z izjemo doba na Nizozemskem, kjer
so se delitve prenehale v juliju 2003 zaradi ekstremno suhega
in vrocega poletja (VAN DEN WERF / SASS-KLASSEN /
MOHREN 2007). V letu 2004 so se delitve pri teh drevesih
zakljuéile mesec dni kasneje. Zadnje nastale lesne celice so
se popolnoma oblikovale do konca septembra in so za popoln
razvoj potrebovale 5-6 tednov, kar je v skladu z opazovanji
GRICAR et al. (2005) v terminalnih traheidah kasnega lesa
pri navadni jelki.

Pri procesih sinteze sekundarne celicne stene in ligni-
fikacije smo opazili ¢asovni odmik med razvojem trahej
in sosednjih vlaken ter preostalega tkiva, kar je v skladu z
opazovanji drugih avtorjev (MELLEROWICZ et al. 2001,

GRUNWALD / RUEL / SCHMITT 2002). Inicialne trahe-
je ter sosednja vlakna se popolnoma razvijejo v 3-7 tednih,
saj se prevodna funkcija trahej pricne takoj po razvoju listov
(SUZUKI / YODA / SUZUKI 1996). FONTI / SOLOMO-
NOFF / GARCIA-GONZALES (2007) so prve traheje opazili
Sele konec aprila oz. v zacetku maja, vendarle pa so njihova
opazovanja temeljila na pobruSenih mikroizvrtkih, kjer so se
ohranile le traheje v fazi odlaganja sekundarne stene, ne pa
tudi tiste v fazi povrSinske rasti, zato njihovih rezultatov ne
moremo direktno primerjati z nasimi.

NajintenzivnejSo debelinsko rast pri gradnu smo zasledili
v drugi polovici maja 2007, medtem ko je vecina ksilemske
branike nastala med aprilom in junijem. Nasa opazanja pri
vencasto poroznem gradnu se nekoliko razlikujejo od ugo-
tovitev pri iglavcih, ki rastejo v hladnejsih podrocjih sever-
ne poloble, pri katerih je bil maksimum celi¢ne produkcije
zabelezen okoli poletnega solsticija (21. junij) (HORACEK
/ SLEZINGEROVA / GANDELOVA 1999, ROSSI et al.
2006a, 2007, GRICAR 2006). Nasi rezultati pa tudi ugoto-
vitve MARIONOVE (2007, MARION et al. 2007) ter PRI-
SLANA (2007, CUFAR et al. 2008a) nakazujejo, da je zage-
tek kambijeve aktivnosti nekoliko zgodnejsi pri listaveih kot
pri iglavcih s primerljivih rastis¢, poleg tega je tudi maksi-
mum debelinske rasti pri listavcih nekoliko zgodnejsi. Nase
ugotovitve o dinamiki ksilogeneze pri gradnu iz Ljubljane v
letu 2007 podpirajo spoznanja o velikem pomenu junijskih
klimatskih razmer na variiranje Sirin branik pri hrastu iz Slo-

venije, kjer je bilo zabelezeno, da imajo junijske temperature
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Slika 2: Dinamika nastanka ksilemske branike pri gradnu v letu 2007, opisana z Gompertzovo funkcijo. G — izracunani pov-
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Fig. 2:

Wood formation dynamics in sessile oak during 2007, described by Gompertz function. G — calculated average cumu-

lative increment, W — calculated average weekly increment, T — actual average cumulative increment
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negativen, junijske padavine pa pozitiven vpliv na Sirino le-
snih branik v zadnjem stoletju (CUFAR et al. 2008b, c).

SUMMARY

We investigated seasonal dynamics of wood formation in
sessile oak (Quercus sessiliflora Salisb.) during the 2007 ve-
getation period. Blocks of samples containing inner phloem,
cambium and outer xylem were taken from the end of Mar-
ch till the end September 2007. Cross-sections stained with
safranin and astra blue were observed under the microsco-
pe (bright field and polarized light) and analysed with image
analysis system. Divisions in the cambium already started at
the end of March when the number of cells increased up to
10-11 layers. The first ring of large early wood vessels was
created by mid-April. Considerable temporal delay in wall
thickening of vessels, together with neighbouring cells, was
observed during the entire xylem growth ring formation.
Maximal cell production was recorded in the second half of
May when more than 100 um of the increment was formed
per week. Transition from early- to late wood was detected in
the third week of May. Cambial activity ceased by mid-Au-
gust and the number of cambial cells decreased to 5-7 layers.
However, secondary cell wall formation and lignification of
terminal late wood cells took place for additional 4-5 weeks.
The dynamics of wood formation in sessile oak differs from

radial growth patterns of conifers.
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