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Zunajkambijska rast celic v lesu dvokalicnic

Extracambial growth of cells in the dicotyledon xylem

N. TORELLI

[zvledek:

Med diferenciacijo in zrelenjem, ki potekata zunaj kambija,
lesne celice rastejo. ObrazloZen je mehanizem drsede, sim-
plasti¢ne in intruzivne ali interpozicijske rasti viaken.
Razmerje med dolfino neperforiranih cevnih elementov in
dolzino trahejnih &lenov je lastnost, ki je delno korelirana z
glavnimi trendi ksilemske evolucije. Opisani so uginki
intruzivnega podaljgevania vlaken na lesno zgradbe.

Klju¢ne besede: les, dvokali¢nice, zunajkambijska rast,
vlakna, intruzivno podalj$evanie, evolucija

Pregledni znanstveni &lanek {Preview Scientific Paper)

Abstract:

Extracambial changes in cell dimensions occur during the differenti-
ation and maturation. Mechanisms of gliding, symplastic and intru-
sion or interpositional growth of fibers is explained. The ratio
between imperforate tracheary element length and vessel element
length (“FIV ratio”) represents a feature which is partly related to
the mayor trends of xylem evolutions. The effects of the intrusive
elongation on the wood structure is described.

Key words: wood, dicotyledons, extracambial growth, fibers, intru-
stve elongation, evolution.

Kambij ve¢inoma definirajo kot eno
celico debelo plast kambijevih ini-
cialk, medtem ko kambijeva cona
pomeni celotno cono deletih se celic,
ti. poleg inicialk $e delete se materin-
ske celice floema in ksilema (Wilson
et al. 1966, Schmid 1976, Larson
1994, str.32). Delitvena aktivnost
navznoter, ti. na ksilemsko oz. lesno
stran, je mnogo bolj intenzivna kot na
floemsko oz. li¢no stran. To pomeni,
da je produkcija lesa nekajkat ve&ja
od produkcije li¢ja.

V kambijevi coni se §tevilo celic, njiho-
va velikost in oblika stalno menja. V
kambijevi coni potekajo trije tipi celi¢-
nih delitev: multiplikativne, aditivne in
transformacijske. Z multiplikativnimi
ali razmnoZevalnimi delitvami nastaja-
io nove kambijeve inicialke. Tako
kambij “drzi korak” z vedajoim se
obsegom drevesa. V primitivneje3em
kambiju z dolgimi fuziformnimi ini-
cialkami so multiplikativne delitve

psevdotransverzalne, pri naprednej-

$em kambiju s kratkimi fuziformnimi
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inicialkami pa radialne antikline.

Aditivne, imenovane tudi proliferacij-
ske {Mauseth 1988, str. 304} delitve
so perikline , tj. usmerjene tangencial-
no longitudinalno. Z njimi nastajajo
navznoter derivati sekundarnega ksile-
ma {=lesa) in navzven derivati sek.
floema (=li¢ja). S transformacijskimi
delitvami nastajajo iz kambijevih fuzi-
formnih inicialk trakovne inicialke {
Larson 1994, str. 155; Berlyn 1982,
str. 123). Spremembe celignih dimen-
zii nagelno logimo na intrakambialne
{znotrajkambijske) in ekstrakambialne
{zunajkambijske)(Larson 1994, str.
320). Velina intrakambialnih spre-
memb celi¢nih dimenzij so posledica
antiklinih delitev. Ekstrakambialne oz.
zunajkambijske spremembe se real-
izirajo med diferenciacijo in zrelenjem
(maturacijo) celic.

Dol¥ina cevnega elementa (traheide
ali viakna) v sekundarnem ksilemu je
potemtakem codvisna od (1} dolZine
kambijeve materinske celice, kot se je
formirala v fazi intrakambialnih spre-
memb, in od (2) naknadnega podal;-
Sevanja v procesu diferenciacije, kot
posledice ekstrakambialnih sprememb

dimenzij {Larson 1994, str. 320).

V nadaljevanju nas bodo zanimale
zunajkambijske spremembe celi¢nih
dimerzij, kot se realizirajo v procesu
diferenciacije in maturacije. Zuna-
ikambijska ali ekstrakambialna rast
(imenovana tudi postkambialna rast,
Panshin & de Zeeuw 1980, str.81) je
razli¢na pri razli¢nih tipih celic. Variira
pa tudi med vrstami in znotraj brani-
ke. Sicer pa celice med diferenciacijo
povetajo bodisi svoj premer ali dol-
#ino. Premer povecajo aksialne trahei-
de ranega lesa iglavcev in $e posebe]
trahejni ¢leni ranega lesa ven&asto-
poroznih listavcev. Premer traheid ig-
lavcev se povela predvsem v radialni
smeri, medtem ko se trahejni &leni
najprej povetajo radialno, nato pa e
tangencialno. Tangencialni premer
trahejnih &lenov ranega lesa pri ven-
¢astoporoznih hrastih je lahko 10 do
50-krat vegji od tangencialnega pre-
mera fuziformnih kambijevih inicialk.
Dol¥ina trahejnih enov je pri primi-
tivnejsih vrstah nekoliko veé&ja, pri
naprednej$ih vrstah pa celo nekoliko
krajda od fuziformnih inicialk (Bailey
1920).
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Preglednica 1. Srednja dofZina kambijevih inicialk, trahejnih
tlenov in viaken {skraf$ano po Baileyu 1920}

Vrsto Kambijove inicialke  Trahejni Heni Viokna
stednja dofZina stodnja dotfina  srednjo doEfing
(mm) {mm} {mm)
Acer rbrum 490 490 840
Alnus incang 600 660 840
Froxinus omericong - 290 310 960
Quercws alba 530 460 1000
Ulmus americang 350 330 153

Znatilno je, da se dolzina parenhim-
skih pramenov, ki nastanejo s pod-
delitvijo fuziformnih kambijevih ini-
cialk {transformacijske delitve), naj-
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manj ali komajda lo&i od dolfine fuzi-
formnih kambijevih inicialk. Njihova
dolfina znotraj branike je prakti¢no
konstantna z izjemo doba (Quercus
robur), kjer je povetanje dimenzije v
smeri od ranega k kasnemu lesu na-
stalo pred poddelitvijo fuziformnih de-
rivatov (SGB 1967). Paleontologi lah-
ko potemtakem iz dolzine parenhim-
skih pramenov in trahejnih &lenov
sklepajo na doltino fuziformnih ini-
cialk. To je zelo pomembna pomo¢
pri njihovem delu, saj se neini kambij
v fosilih ni ohranil.

Po SiBu (1967) dol?inska rast lesnih

vlaken pri dreviu zmernega pasu izka-
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zuje podobno periodi¢nost kot debelins-
ka rast. Maksimum prirastne intenzitete
sovpada z maksimalno dolfino viaken.
Na zagetju in ob koncu rastnega ob-
dobia je dolina vlaken prakti¢no enaka
dolzini fuziformnih inicialk (slika T).

Pri duglaziji {Pseudotsuga menziesii
Mirb. Franco) porazdelitev dolzine vlak-
en v braniki izkazuje skokovit porast na
prehodu iz ranega v kasni les. Za Pinus
radiata je znadilno postopno naras-
¢anje dolZine traheid - razpored, ki je
podoben liniji zob pri kroZnem Zaginem
listu (slika 2). O¢itno nastanek naj-
daligih viaken oz. traheid ne sovpada z
najvedjo prirastno intenziteto.

1600 L
pm 1 |
vl

1400 |. I

1200 |
1000 L
800 '
600 l
400 l
|

irani les

200
kasni les

|
|
|

vl

Ulmus glabra Huds.

Slika 1. Varijacija srednje doline viaken {v!), trahejnih &enov {f¢} in parenhimskih pramenov {pp) v braniki pri navadni brezi {Befula pendula Roth), bukvi {Fagus sylfvatica L.}, velikemu fesenu
{Fraxinus excefsior L) in golemu brestu (Ulmus glabra Huds.) DolZina parenhimskih pramenov {pp) ie priblizno enaka dofzini fuziformnih kambijevih inicialk in se razen pri dobu znotroj
branike skoraida ne spreminia. Dolzina trahejnih &enov (1) je le nekoliko vetja od fuziformnih inicialk. Nithova varijadija je dokaj majhna. lzrazito povetanie in variabilnost pa kaZejo

vlakna.Spremenieno po Siilu 1967.
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Slika 2. Ruzporeditev dolsine viaken pri duglaziii (Pseudotsuge menziesii (Mirb.) Franco, Pinus radiata, navadnem dgararju {Catalpa bignonioides Walt.} in Populus tremuloides Michx.). Risha

po Bissetu in Dadswellu 1950.
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Na splo¥no je zunajkambijsko podalj-
$evanje aksialnih traheid zelo majhno
in ne preseze 10 do 15 %. Zunajkam-
bijsko podaligevanije vlaken pri angio-
spermah zna%a pri evolucijsko na-

prednih vrstah tudi prek 400 %.

Znanosti je razumevanje postkam-
bialne rasti celic povzrodalo nemalo
tezav. Schacht (1856, str. 250) je
ugotovil, da se celice “li¢gja naknadno
podaligajo”, medtem ko v podali$anje
lesnih celic ni verjel. Sanio (1863, str.
107) je bil prvi, ki je iz razlike v doffini
lesnih vlaken in kambijevih inicialk, iz
katerih so nastala, sklepal na naknad-
no (j. postkambialno) rast vlaken. To
rast oz. podalj$anje si je razlagal ta-
ko, da so se sprva poSevne precne
stene mladih ksilemskih (in floemskih)
vlaken med rastjo vzravnale in v skra-
inem primeru postale vzdoline. Spoz-
nal je tudi, da so celice razvricene v
radialnih nizih (. vse potomke iste
kambijeve inicialke druga za drugo) le
v primeru, ko so zrele celice le neko-
liko vedie od fuziformnih kambijevih
inicialk. Dolgo &asa si niso znali raz-
lo¥iti kako naj bi potekalo povedevan-
je celic med diferenciacijo.

Krabbe (1886) je razvil hipotezo drse-
e rasti (angl. gliding, sliding growth,
nem. gleitendes Wachstum). Po tej
hipotezi naj bi se stene sosednjih celic
prosto premikale oz. premei¢ale na
skupni srednji lameli. Priestley (1930)
ie kritiziral to hipotezo in i zoperstavil
hipotezo simplasti¢ne rasti (angl. sym-
plastic growth, nem. symplastisches
Wachstum). Le-ta naj bi bila obi¢ajna
v organih, ki se %irijo med primarnc
rastio. Pri tem je vseeno, ali se vse
celice nekega kompleksa e delijo, ali
pa so nekatere z delitvijo e konZale
in se le 3e povelujejo. Domneval je,
da celi¢ne stene sosedniih celic raste-
io skladno, saj ni nasel znakov loge-
vanja in gubania sten. Nobene od
obeh hipotez ni bilo mogote dokazati
(SuB & Muller -Stoll 1985).

Sinnott in Bloch (1939) sta si pred-
stavljala, da medceli¢no prilagajanie
poteka v obliki intruzivne rasti, po
kateri naj bi se celice vrivale druga
med drugo. Nekaj let kasneje je
Schoch-Bedmer (1945) sam in skupaj
s Huberjem (1945) pri lanu dokazal
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pravo vréno rast vlaken (nem. Spitzen-
wachstum). Postkambialno oz. na-
knadno se vlakna podaljdujejo tako,
da rastejo oz. se podaljduiejo njihovi
vrickil Takdne rast je Schoch-Bodmer
poimenoval interpozicijska rast, ki v
bistvu ustreza Sinnott-Blochovi intru-
zivni rasti. Dokaz za vréno rast viaken
so priloZnostne deformacije vrii¢kov
ksilemskih in floemskih viaken (Ward-
rop 1964, Su & Miller-Stoll 1948,
Chalk 1970). Tak$nih deformacij niso
opazili v kambijevih celicah. Torej so
nastale med vrivanjem rasto&ih neznih
vrii¢kov vlaken med sosednje celice,
ti. v procesu zunajkambijske rasti.

Wenham in Cusik (1975) menita, da
podalj$evanije poteka, medtem ko se
celice povelujejo v radialni smeri.
Vriitki podali$ujotih se viaken naj bi
izlogevali encim, ki mehéa srednijo la-
melo sosednjih celic. Zaradi hkratne
radialne $iritve in turgorja (notranii tlak
celic) se celi¢ni obodi nekoliko
zaokro¥ijo. Tako se odpro vzdolZni
medceliéni prostori, v katere se vrivajo
rastodi tankosteni vriigki podali$ujotih
se vlaken. Tangencialna natezna na-
petost v kambijevi coni naj bi ta proces
olajdala(?) (Hejnowicz 1980). Dokler
celice ne dosezejo konénih dimenzij, jih
obdaja le primarna stena (P), $ele nato
se za¢no navznoter odlagati e sloji
sekundarne stene (S;, S,, S3). Diferen-
ciacijo vlaken si je treba predstavljati
kot proces. Odlaganje sekundarne
stene se zacne v osrednjem delu celice,
kier se podaljsevanie (¢e je do njega
sploh prilo) konZa prej, kot v celi¢nih
vriickih, W41 PAN 82.

Parenhimske celice trakov in aksialni
parenhim, ki sestoji iz parenhimskih
pramenov, zadr¥i svoj protoplast, dok-
ler so del beljave. Diferenciacija vlak-
en je relativno hiter proces. V zalet-
nem delu vegetacijske pericde zna3a
rast traheid 1-4 tedne, v konénem pa
le 1-2 tedna. Formiranje sekundarne
stene traja 1-4 tedne na zacefku-ve-
getacijke periode in do 7 tednov na
koncu (Kutscha et al. 1975, Skene
1969) PAN 84,

Znatilno je, da pri gimnospermah, t].
pri koniferah in ginku, obstaja zveza
med dolZino traheid in velikostjo dre-
vesa (Bailey & Tupper 1918, Carlquist

295

1988, str.316): najkraj¥e so pri klic-
ah, z nara$&ajolo velikostjo drevesa
pa nastajajo vse dalj¥e traheide. V
vejah je dolZina traheid prav tako v
sorazmerju z vejnim premerom. Dolo-
¢ena izjema so aravkarijevke (Arau-
cariaceae), sagovci (Cycadales), ki
imaje kljub manjgim dimenzijam dalj-
e traheide. Na splogno velja, da so
traheide konifer pa tudi breztrahejnih
dvckalignic sorazmerne velikosti debla
in manj odvisne od filetskega statusa.

Povsem drugale je s trahejnimi &leni.
Njihova dolina pada med filezo (filo-
genezo). To hkrati pomeni, da se
skraj$ujejo tudi fuziformne kambijeve
inicialke, saj so, kot vemo, pribliZno
tolikéne kot trahejni éleni (Carlquist
1988, str. 316, pregl. 2). Na to sta
opozorila e Bailey in Tupper (1918).

Zakaj sc se fuziformne inicialke in z
njimi trahejni &leni skraj$evali, ni pov-
sem jasno (Carlquist 1988, str. 317,
318).

Mimogrede se spomnimo, da trahejni
¢leni niso “iznajdba” listavcev oz. dvo-
kali¢nic. Najdemo jih e pri drefidev-
kah (Sellaginellaceae), pa tudi v lesu
manj znanih golosemenk, kot sta ro-
dova Gnetum in Ephedral Na drugi
strani obstajajo tudi breztrahejne dvo-
kali¢nice, resda zelo redke (npr. rod
Wintera). Nastanka kritosemenk (an-
giosperm) torej ni mogole pogojevati
z nastankom trahe;j!

Skraj$evanje fuziformnih inicialk in z
njimi trahejnih &lenov je spremljala
zunajkambijska (ekstrakambialna ali
postkambialna) rast vlaken v dolfino.
Nekateri menijo, da se je s kraj$anjem
trahejnih &lenov povelala uinkovitost
in zlasti varnost prevajanja vode...
Domnevno zmanij$anje mehanske trd-
nosti zaradi krajgih inicialk in vlaken
pa naj bi se kompenziralo z naknad-
no, tj. postkambialno intruzijo vriickov
vlaken (npr. SGB 1980). SuB (1973) je
z lastnimi in tujimi podatki opozoril,
da imajo filogenetsko naprednejfe
dvokali¢nice oz. listavci krajde fuzi-
formne iniciatke in relativno veéjo
postkambialno rast (preglednica 2).

Znatna dolZinska redukcija lesnih ele-
mentov pomeni napredek predvsem
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zato, ker je-prvi pogoj za povelanje
premera trahej. Stevilnejge prene ste-
ne, natanéneje perforirane plostice
kraidih trahejnih elementov so izrazit
trdnostni dejavnik. Iz tega razloga se
ie lahko povetal njihov premer, s tem
pa tudi njihova prevodna zmogliivost.
Tako je hitrost soka v velikih trahejah
ranega lesa pri venlasto poroznih vr-
stah do 40-krat vegja kot v ozkih-tra-
hejah difuznoporoznih vrst. Tako za-
dostuje pri venlastoporoznih vrstah za
prevajanje e zelo ozka cona lesa. Pri
nekaterih tropskih difuznoporoznih
vrstah se zaradi povetanja premera
trahej moéno zmaniga njihovo $tevilo
na enoto preseka. V obeh primerih se
je dele? trahej zmanij3al, povedal pa
dele? viaken.

Skraj$evanje kambijevih derivatov
spremlia naknadno podalijevanie les-
nih viaken {ekstrakambijalna rast,
postkambialna rast). Kot vemo, je le-
to pri filogenetsko napredneiih lesnih
vrstah vedje in obratno. S prekriva-
njem in medsebojnim prepletaniem se
domnevno izravna izguba trdnosti, do
katere bi sicer pri$lo zaradi skrajanja
elementov in pojava trahej. S8
(1967), S6B (1973) in SuB & Moller-
Stoll {1969) sta izradunala kvocient iz
absolutnega in relativnega dolZinske-
ga prirastka lesnih viaken (QL) kot
mero za stopnjo specializacije. Nizki
kvocienti so znadilni za filogenetsko
napredne, visoki pa za primitivne les-

Preglednica 2. Primerjava srednje maksimalne dolZine lesnih viaken in kam-

bijevih celic za nekaj listaveev {SaB, 1967
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ne vrste. Pri prvotneih vrstah se vlak-
na pedali$ajo le malo, tako pri ameri-
gkem ambroveu (Liquidambar styraci-
flua L) do 37 %, pri navadni brezi
(Betula pendula Roth) do 57 %. Pri
ksilotomsko naprednejiih vrstah iz
druzine metulinic {Fabaceae) in pri
rodu Ulmus zna¥a naknadni podaljek
lesnih vlaken vel kot 400 %-prvotne
dolzine.

Preglednici 2 in 3 kaZeta primerjavo
srednjih dolZin lesnih viaken in kambi-
jevih inicialk in kvociente iz absolutne-
ga in relativnega dolZinskega prirast-
ka vliaken za nekai listavcev.

Preglednica 3. Stopnja specializacije, kot se kaZe v kvocientu
iz absolutnega in relativnega dolZinskega prirastka lesnih
vlaken {Q ). (SiiB & Miller-Stoll, 1970 b)

Lesna vrsta Q|_
Microcycas calocoma (Mig.) A.DC. 63,4
Betula spp. 91/9.3
Liguidambar siyracifiva L. 7,0
Fagus sylvatica L. 512
Carya ovata (Mill.) K Koch 52
Quercus spp. 42/53
Ulmus spp. 2,5/3,5
Fraxinus spp. 2,9/3,0
Acer platanoides L. 2.9
Laburmum spp., Robinia spp. 1,6in1,7
Microcycas calocoma

(Mig.) A. DC. je pred-
stavnik cikadej {Cycadeae).
Za konifere so kvocienti

)

med 33 in 40.

Vista Lesno viokna  Parenhimski prameni  Relativno povetanje
dolzing {mm} dolzine {mm) dolzine viaken {%) .

Obstajajo indici, da utegne
Acer plotonoides 675 %0 133 biti skraj$evanije fuziformnih
Betula pendlo 1440 920 57 kambijevih inicialk in z nji-
Coyo oo 1300 520 150 mi trahejnih &lenov posledi-
Fagus sylvatica 1375 520 164 ca pvl’ll.OgO[On[O na ZWllen.le_

v su¥nih razmerah. Trahejni
Fraxinus excelsior 1070 295 263 v R Ly -

&eni dvokalignic s sudnih
liguidambar styracifia 960 700 37 habitatov so kraigi od tra-
Platonus acerifolis 1640 640 156 hejnih ¢lenov njihovih so-
Quercus alba 1000 530 89 rodnikov iz vloineiéih hObi-
Querass robur 1205 ) 15 fatov. Ce fkusomo‘ .dOIZ‘”'

sko redukcijo spraviti v zve-
Robinia pseudoacacia 870 170 12

zo0 s kseromorfozo, se po-
Ulmus americana 1530 350 337 nuja ved I’OZlOg. Kl’Cli§i tra-
Ukmas glabra 1260 250 404 hejni ¢leni utegnejo biti

mocneijsi, saj pride na eno-
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to dolfine traheje ved “armatur” v ob-
liki koné&nih sten oz. perforiranih plos-
gic (tudi e gre za enostavne perfo-
racije).

Tako okrepliene traheje prenesejo
vedjo tenzijo vodnih stolpcev {transpi-
racijsko-kohezijska teorija dvigovania
vodel). Ponuja pa se ¥e druga razla-
ga: krajsi trahejni &leni lokalizirajo
zraéno embolijo uspedneje kot dalj3i,
kier se perforirane plo$tice pojavjajo
na vedjih razdaljah {npr. Tyree in Dix-
on 1986).

Res je tudi, da se v oZjih trahejah po-
javi embolija redkeje (Ellmore & Ewers
1985). Prav lahko bi ofanje trahejnih
lenov povzrodilo njihovo skrajieva-
nie, seveda, e bi obstajala morfoge-
netska zveza med premerom in dol-
$ino trahejnih &lenov. To tezo se da
lahko ovreéi s primerom vencastopo-
roznih listavcev. Ozke traheje v kas-
nem lesu so nastale brez kraj$anija
trahejnih &lenov. Se veg, trahejni Eleni
kasnega lesa so celo nekoliko dalisi
od zelo §irokih trahejnih &lenov rane-
ga lesa {Swamy et al. 1960). Lahko bi
razmi$ljali ¥ naprei. KrajSe fuziformne
inicialke bi utegnile pomeniti prednost
pri antiklinih delitvah pri vrstah z etaz-
nim kambijem. Dolge fuziformne ini-
cialke golosemenk govorijo proti
omenijeni podmeni.

Etazni kambiji imajo izrazito kratke
fuziformne inicialke; med pojavom
eta¥nega kambija in suhim habitatom
ni mo¢ne korelaciie, pa¢ pa obstaja
moé&na korelacija med pojavom krat-
kih trahejnih &lenov in suhimi habitati.
Prav tako ni tesne korelacije med po-
javom etaZnega kambija in suhih ha-
bitatov.

Tudi ni zveze med dolZino traheinih
glenov in velikostjo rastline. Vendar
tudi tega ni te¥ko ovredi: v juz. Kali-
forniji imajo grmi daljge trahejne &lene
kot drevesa, zelike (zelne rastline) pa
dalige kot grmi (Carlquist 1988).

Lahko pa bi kili razlogi za krajSanie
fuziformnih inicialk mehanske narave,
kar bi pomenile, da je bistvo razvo-
inega trenda dolfina neperforiranih
cevnih elementov in ne dol%ina trahej-
nih &lenov. Vendar tudi to ne drii.
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Slika 3. Utinek zunajkambijske dolzinske rasti viaken na radialno urejenost lesnih tkiv pri {o) jelki (4bies alba Mill.), {b) navodni brezi (Betula pendula Roth), (¢} velikem jesenu {Fraxinus
excelsior L) in (9 golem brestu {Ulmus glabra Huds.). Tkivo pri jelki je povsem rodialno urejeno {potomke iste fuziformne inicialke zaradi minimalne intuzivne rasti ostajajo v radialnem
nizu). Pri evoludiisko primitivni brezi 3¢ vedno najdemo dokajénjo redialno urejenost, ki je pa pri evolucijsko naprednih jesenu in brestu zorodi velike zunajkambijske intruzivne elongacije

izginila. {Orig )
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Slika 4. RazSiritev trakov v obmofju aksialnega parenhima:(a) Pachifeasma tessmannii Harms.(Afrika) in {b) Guorea globra
Vohl. {Mehika). {Orig.)

konifere Fagus, Platanus  Tectona Ulmus

Slika 5. {u) Bukev {Fagus sylvaticaL.): kolentosta razsiritev trakov in radialen potek viaken v obmotju letnice {orig.) {b} oblike
trakov {po Stifu 1973)

Vemo, da pri naprednih listavcih z
intenzivno apikalno intruzijo nastanejo
vlakna, ki so lahko nekajkrat daljga
od trahejnih &lenov. Povpre¢na dolzi-
na neperforiranih cevnih elementov
{(vlaken) pri dvokaliénicah je 1317
um, trahejnih &lenov pa le 649 pm
{Metcalfe in Chalk 1950, str. 1360-
1361).

Zelo zanimivi so uginki naknadne zu-
najkambijske dolZinske rasti vlaken na
anatomsko zgradbo. Velikost naknad-
nega podajievanja lahko do neke
mere ocenimo na preénem prerezu.
Zaradi intruzivnega podaljgevanja vla-
ken se lesno tkivo bo&no razriva. Po-
tomke iste fuziformne inicilke ne stojijo
druga za drugo v radialnih nizih, kot
ie zaradi skromne naknadne rasti zna-
¢ilno za aksialne traheide iglavcev in
vlakna breztraheijnih listavcev pri golo-
semenkah in breztrahejnih kritose-
menkah. Na splogno je neurejenost
celic najvedja pri evolucijsko naj-
napredneijiih vrstah (jesen, brest), kjer
ie zunajkambijska rast najbolj intenziv-
na. Razlike v velikosti intruzije pa ob-
stajajo tudi znotraj branike. Najmanij-
%a je v zagetnem ranem lesu in kon-
¢nem kasnem lesu, kier so vlakna na
splogno kraj¥a kot v sredini vegetacij-
skega obdobja. Razlike v dolZini via-
ken znotraj branike so rezultat zunaj-
kambiiskega podaligevanja in ne po-
sledica podaligevanja fuziformnih ini-

cialk {slika 3).
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Tipi¢na je tudi razsiritev trakov pri pre-
hodu skozi masivne pasove aksialne-
ga parenhima pri tropskih listavcih.
Ker tukaj ni vlaken, ki bi z intruzivno
rastjo pritiskali na trakove, trakovi ne-

koliko nabreknejo (slika 4).

Razlitno moéna intruzija in od nie od-
visen tangencialni tlak na plasti¢ne
strienske trakove se kaZe v tudi kolen-
Casti razsiritvi trakov v obmoéju letnic
tangencialni tlak zaradi intruzije manj-
§i kot v osrednjem delu branike in ne
morda zato, ker bi bil trak v obmotgju
letnice ved celic $irok. Zaradi neznat-
ne infruzije in posledi¢no manjSega
tangencialnega tlaka so celice v ob-
modju letnice razporejene radialno.
Lep primer je bukev.

Trakovi se razsirijo tudi pri prehodu
&ez parenhimatsko barierno cono.
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