Zbornik gozdarstva in lesarstva 78, s. 57 - 68

GDK: 182:174.4 Abies alba (046)

Prispelo / Recived: 15. 09. 2005 Izvirni znanstveni ¢lanek
Sprejeto / Accepted: 17. 10. 2005 Original scientific paper

SEZONSKA DINAMIKA KSILOGENEZE IN FLOEMOGENEZE
PRI NAVADNI JELKI (Abies alba Mill.)

Jozica GRICAR!, Primoz OVEN?, Katarina CUFAR?

Izvlecek

Preucili smo dinamiko nastajanja ksilemskega in floemskega letnega prirastnega plas¢a oz. branike pri navadni
jelki (Abies alba) v rastni sezoni 2003. Vzorce floema, kambija in ksilema smo vsak teden vzeli iz dveh navide-
zno zdravih odraslih jelk. Raziskave s svetlobnim mikroskopom so pokazale, da se je na floemski strani zacela
diferenciacija enega do dveh slojev floemskih derivatov Se pred zacetkom kambijeve aktivnosti. Kambijeva
delitvena aktivnost se je zacela hkrati na ksilemski in floemski strani v zacetku maja. Kambijeva aktivnost se je
zakljucila konec avgusta. Diferenciacija terminalnih traheid kasnega lesa je potekala do konca oktobra, floem-
skih celic pa do konca septembra. Stevilo celic, nastalih na ksilemski strani, je bilo ve&je kot na floemski. Zdi
se, da je bila po obodu drevesa Sirina ksilemske branike bolj variabilna od floemske.

Kljuéne besede: navadna jelka (Abies alba Mill.), kambij, ksilem, floem, traheide, sitaste
celice, differenciacija

SEASONAL DYNAMICS OF XYLOGENESIS AND PHLOIEMOGENESIS
IN SILVER FIR (Abies alba Mill.)

Abstract

The dynamics of xylem and phloem growth ring formation in silver fir (Abies alba Mill.) was studied during the
growing season 2003. Blocks of tissue, containing phloem, cambium and outer xylem, were taken weekly from
two apparently healthy silver fir trees. According to the observations of transverse sections under light micros-
cope, the cambial cell divisional activity began in early May on the phloem and xylem side simultaneously.
Prior to this activity, differentiation of one or two layers of the phloem derivatives began to take place. Cambial
activity ceased at the end of August. Differentiation of the terminal late wood tracheids adjacent to cambium
was completed by the end of October and of the phloem cell by the end of September. Cell production on the
xylem side of healthy firs was more intense and the variability in widths of the growth rings across the stem
circumference was also greater compared to the phloem.

Key words: silver fir (Abies alba Mill.), cambium, xylem, phloem, tracheids, sieve
cells, differentiation
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1 UvOoD
INTRODUCTION

Debelinska rast drevesa se zacne s celicnimi delitvami v vaskularnem kambiju, ki dodaja
nove celice ksilemskemu in floemskemu tkivu. V procesu diferenciacije, ki zajema post-
kambijsko rast celic, odlaganje sekundarne celi¢ne stene ter pri ksilemu Se lignifikacijo in
programirano celi¢no smrt, se celice specializirajo za opravljanje svojih funkcij (PAN-
SHIN / DE ZEEUV 1980, LARSON 1994, FINK 1986, OVEN 1993, KOZLOWSKI /
PALLARDY 1997, PLOMION et al. 2001, WODZICKI 2001). V zadnjem Casu so bile
objavljene Stevilne raziskave o sezonski dinamiki kambijeve aktivnosti in nastajanju
ksilemske branike pri razliénih drevesnih vrstah (WODZICKI 1971, SKENE 1972,
KUTSCHA et al. 1975, ANTONOVA / STASOVA 1993, 1997, FRITTS et al. 1999,
HORACEK et al 1999, GINDL et al. 2001, DESLAURIERS et al. 2003a, b,
DESLAURIERS / MORIN 2005, MAKINEN ef al. 2003, SCHMITT et al. 2004). Prese-
netljivo skromno pa je raziskan nastanek sekundarnega floema (ALFIERI / EVERT 1968,
1973, GOLINOWSKI 1971, LARSON 1994). Slednje je mogoce pojasniti z ve¢jim za-
nimanjem za komercialno rabo lesa. Ksilem je veliko primernejsi tudi za dendroekoloske
in dendrokronoloske Studije, saj floemsko tkivo pri tovrstnih raziskavah doslej ni bilo
zadovoljivo uporabljeno. Floemski prirastek je izpostavljen razmeroma hitrim se-
kundarnim spremembam tkiva, kot so kolaps, sklerifikacija in inflacija aksialnega paren-
hima. StarejSe neprevodno floemsko tkivo se s€asoma zgnec€i v radialni smeri, deformira
in kasneje najveckrat tudi odpade. Razlo¢no je tako mogoce prepoznati le strukturo ene
ali dveh najmlajSih branik prevodnega floema (ALFIERI / EVERT 1968, 1973, GOLI-
NOWSKI 1971, PANSHIN / DE ZEEUV 1980, LARSON 1994).

Cilj pricujoce raziskave je bil raziskati anatomijo tkiv med Ze diferenciranim ksilemom in
floemom ter preuciti sezonsko dinamiko nastanka ksilemske in floemske branike pri
navadni jelki (Abies alba Mill.) na celi¢nem nivoju. V ta namen so bili v tedenskih inter-
valih med rastno sezono 2003 odvzeti intaktni vzorci floema, kambija in ksilema in

preuceni s svetlobnim mikroskopom.
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2 MATERIAL IN METODE
MATERIAL AND METHODS

Za studijo smo izbrali dve navidezno zdravi, dominantni odrasli jelki (Abies alba Mill.) iz
dinarskega jelovega bukovja na Ravniku pri Planini (500-700 m n.v.), priblizno 50 km JV
od Ljubljane. Na tej testni ploskvi Katedra za tehnologijo lesa, Oddelka za lesarstvo
opravlja raziskave in preucuje stanje 300 poskusnih odraslih jelk od leta 1988 (TORELLI
et al. 1999). Izbrani drevesi sta bili stari priblizno 150 let s premerom v prsni viSini okrog
50 cm. Intaktne vzorce (30 x 10 x 10 mm?), ki so vsebovali najmlaji del Zive skorje, na-
jve¢ dve ksilemski braniki in kambij, smo odvzemali v prsni viSini (1,3 m nad tlemi)
dreves v tedenskih intervalih skozi celotno rastno sezono 2003, t.j. od konca aprila do
sredine novembra. Takoj po odvzemu smo material fiksirali v FAA (25 ml 37 % forma-
lin, 450 ml 50 % etanol in 25 ml 100 % ocetna kislina). Po enem tednu je sledila de-
hidracija vzorcev v etanolu (30 %, 50 %, 70 %). Za svetlobno mikroskopijo smo z mikro-
tomom LEICA SM 2000R pripravili 25 pm debele rezine precnih prerezov ter jih obar-
vali z barviloma safranin in astra modro, ki celice v razli¢nih fazah nastajanja sekundarne
celi¢ne stene in lignifikacije selektivno obarvata. Trajne preparate smo pripravili z eu-
paralom in jih opazovali v svetlobnem polju in polarizirani svetlobi z mikroskopom Ni-
con Eclipse ES00 LM. Nediferencirane celice ksilema in floema smo identificirali po
modro obarvanih, tankih, primarnih celi¢nih stenah ter protoplastu v celi¢nih lumnih.
Rdece obarvane celi¢ne stene ter prazni lumni so bili znacilni za zrele odmrle traheide.
Diferencirane celice floema smo dolocili s pomocjo polarizirane svetlobe. Meritve smo
opravili s sistemom za analizo slike Lucia G 4.8. Presteli smo Stevilo ksilemskih celic v
fazi postkambijske rasti, Stevilo ksilemskih celic v procesu odlaganja sekundarne celi¢ne
stene in lignifikacije ter Stevilo Ze diferenciranih traheid v treh radialnih nizih, iz katerih

smo izracunali povprecje. Podatke smo obdelali s programom Microsoft Excel.
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3 REZULTATI
RESULTS

3.1 TRAJANJE KAMBIJEVE AKTIVNOSTI
DURATION OF THE CAMBIAL ACTIVITY

Z metodo odvzema intaktnih vzorcev smo dolo€ili zagetek in konec kambijeve delitvene
aktivnosti ter nastajanja ksilemske in floemske branike v letu 2003. Kambijeve celice
smo prepoznali po ozkih radialnih dimenzijah ter modro obarvanih (nelignificiranih)
tankih primarnih celi¢nih stenah. Kambijeva delitvena aktivnost se je zacela med 23. 4.
ter 30. 4. 2003. Stevilo kambijevih celic je tedaj naraslo do 14, nastale so prve celice v
fazi postkambijske rasti (slika 1a). Postkambijske ali ekstrakambijske spremembe ne po-
tekajo v kambiju, temve¢ v procesu diferenciacije. PovrSinska rast pri traheidah gre v
glavnem na racun povecanja radialne dimenzije. Rast traheid v dolZino navadno ne pre-
sega 20% (PANSHIN / DE ZEEUW 1980). V drugi polovici junija, v obdobju prehajanja
ranega v kasni les, je kambij sestavljalo do 10 celic. Stevilo kambijevih celic je nato po-
¢asi upadalo do popolnega zakljucka kambijeve delitvene aktivnosti konec avgusta. Ste-

vilo celic v dormantnem kambiju se je zmanjSalo na sedem do osem (slika 1b).

3.2 SEKUNDARNI KSILEM
SECONDARY XYLEM

Ksilemske celice ob kambiju v fazi postkambijske rasti so bile Se vedno obdane le s
tanko, modro obarvano, nelignificirano primarno celi¢no steno. Njihove radialne dimen-
zije pa so bile vecje kot pri celicah kambija. To je bilo e najbolj o€itno pri traheidah ra-
nega lesa. Zacetek sinteze sekundarne celi¢ne stene smo dolo€ili v polarizirani svetlobi.
Tanka celi¢na stena se je z odlaganjem slojevite sekundarne celi¢ne stene vidno debelila.
1z celi¢nih vogalov je v centripetalni smeri celi¢ne stene rdeca barva nadomestilo modro,
kar je nakazovalo zaletek lignifikacije celi¢nih sten traheid. Modro obarvane notranje
plasti celi¢nih sten ob lumnu ter ostanki protoplazme v lumnih so bili znadilni za Se ne
popolnoma formirane ksilemske celice. Ko se je proces diferenciacije ksilemskih elemen-

tov zakljucil, so bile celi¢ne stene rdece obarvane, lumni pa prazni (slika 1b).
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Slika 1: a — Zacetek kambijeve delitvene aktivnosti; b — Dormanten kambij (¢rta) in

popolnoma oblikovana ksilemska branika 2003; ¢ — Floemska branika 2003
(puscica). Daljica = 100 pm

Figure 1: a — Beginning of the cambial divisional activity; b — Dormant cambium
(line) and fully developed xylem growth ring 2003; ¢ — Phloem growth in-
crement 2003 (arrow). Scale bars = 100 um

Prve ksilemske celice v fazi postkambijske rasti so se pojavile med 23. 4. ter 30. 4. 2003
(slika 1a). Sinteza sekundarne celi¢ne stene se je zacela dva tedna po zacetku kambijeve
aktivnosti, sredi maja. Inicialne traheide ranega lesa so za popoln razvoj potrebovale Stiri
tedne. Prehod iz ranega v kasni les smo zasledili sredi junija, ko je nastala ve¢ kot polovi-
ca celotne ksilemske branike 2003. Najve¢ celic v fazi postkambijske rasti (do osem ce-
lic) je bilo opaZenih v obdobju nastajanja ranega lesa, t.j. od sredine maja do sredine juni-
ja. Potem je Stevilo celic zacelo upadati do popolnega zakljucka konec avgusta. Dinamika
odlaganja sekundarne celi¢ne stene in lignifikacije je bila ravno tako najvecja v prvi po-
lovici rastne sezone. V obdobju nastajanja kasnega lesa je bilo Stevilo celic v fazi odlaga-
nja sekundarne celi¢ne stene in lignifikacije bolj ali manj konstantno do sredine avgusta.
Razvoj terminalnih traheid kasnega lesa je potekal skoraj dva meseca (do konca oktobra)
po zaklju¢ku kambijeve delitvene aktivnosti konec avgusta. Na koncu rastne sezone je
bila branika pri jelkah Siroka med 53 in 77 celicami (slika 2). Razli¢no Stevilo ksilemskih
celic med posameznimi vzorci, odvzetimi iz istega drevesa je rezultat razli¢ne kambijeve

aktivnosti po obodu drevesa. To se kaZe v t.i. »negativnem prirastku« (ksilemski prirastek
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v dolo¢enem tednu je manjsi kot v predhodnem) in popaci poskus dejanskega ovrednote-
nja rasti dreves na posameznem rastiScu. Razli¢no $tevilo celic v ksilemski braniki je bilo
zlasti opazno v drugi polovici rastne sezone (v obdobju nastajanja kasnega lesa), ko je
stopnja delitev v kambiju upadla in je nastalo manj celic v daljSem ¢asovnem obdobju.
PreraCunavanje izmerjenih tedenskih prirastkov in uporaba razli¢nih funkcij, ki se prile-
gajo bioloskim trendom sezonske rasti drevesa, skuSajo odpraviti te variabilnosti v Stevilu
celic oziroma Sirini znotraj iste branike po obodu debla drevesa ter s tem ustrezno oceniti
ksilemski razvoj posameznega drevesa in v naslednjem koraku tudi izbranega rastisca v
teku dolocene rastne sezone (ROSSI ef al. 2003, DESLAURIERS et al. 2003a, b, DES-
LAURIERS / MORIN 2005).
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Slika 2: Dinamika nastajanja ksilemske branike in posameznih faz ksilogeneze v letu
2003; PG — postkambijska rast, SW — odlaganje sekundarne celi¢ne stene in
lignifikacija, MT — odrasle traheide, T — celoten ksilemski prirastek
Figure 2: Dynamics of xylem growth ring formation and individual phases of xylogenesis

in the year 2003; PG — postcambial growth, SW — secondary cell wall forma-
tion and lignification, MT — mature tracheids, T — total xylem increment

3.3 SEKUNDARNI FLOEM
SECONDARY PHLOEM

Sekundarni prevodni floem je pri navadni jelki sestavljen iz Zivih aksialno usmerjenih

sitastih celic ter razli¢nih tipov parenhimskh celic, ki lahko vsebujejo kristale kalcijevega
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oksalata, tanine itd. Zaradi temno obarvane vsebine je dobro vidni aksialni parenhim na-
jveckrat razporejen v bolj ali manj urejenih tangencialnih pasovih, ki dajejo vtis, kot da
gre za letnice. Tangencialni pasovi aksialnega parenhima razmejujejo rani in kasni floem
(slika 1c). Vcasih se lahko pojavi Se drugi pas aksialnega parenhima ob koncu vegetaci-
jskega obdobja, ki pa najveckrat ne oblikuje neprekinjenega tangencialnega pasu in je
znacilen za SirSe floemske branike, ki vsebujejo vec kot pet celic kasnega floema. V
primerjavi s kambijevimi celicami imajo sitaste celice ranega floema debelejSe celicne
stene in vecje radialne dimenzije. Za floemske sitaste celice pri navadni jelki je znacilna

nelignificirana (modro obarvana) sekundarna celi¢na stena.

Prve sitaste celice ranega floema, ki so nastale na zacetku kambijeve delitvene aktivnosti,
so nastale konec aprila. Pred tem sta se ena do dve kambijevi celici na floemski strani
radialno povecali in vstopili v proces diferenciacije brez predhodnih delitev. Tangencialni
pas aksialnega parenhima, ki je razmejeval rani in kasni floem, je nastal konec maja.
Rani floem, sestavljen iz najvec §tirih sitastih celic z velikimi radialnimi dimenzijami, je
bil popolnoma oblikovan konec junija. Sledilo je nastajanje kasnega floema, ses-
tavljenega iz dveh do Stirih sitastih celic z majhnimi radialnimi dimenzijami (slika 1c).
Njihova diferenciacija je potekala dokaj enakomerno in pocasi do konca septembra. Na
enem izmed vzorcev, odvzetih v oktobru, smo zasledili drugi nesklenjeni pas aksialnega

parenhima ob koncu rastne sezone.

4  DISKUSIJA IN ZAKLJUCKI
DISCUSSION AND CONCLUSIONS

Kambijeva delitvena aktivnost se je zacela hkrati na ksilemski in floemski strani. Difer-
enciacija floemskih celic se je zacela hitreje kot ksilemskih, kjer sta se eden do dva
floemska derivata radialno povecala brez predhodnih delitev v kambiju, kar potrjujejo
opazovanja drugih avtorjev pri iglavcih Pinus sp., Picea mariana, Abies balsamea in
Larix laricina (ALFIERI / EVERT 1968, 1973, KUTSCHA et al. 1975, LARSON 1994).
Te celice naj bi bile po nekaterih mnenjih floemske sitaste celice, ki so med prezimovan-
jem zastale v razli¢nih razvojnih fazah celi¢ne diferenciacije in zakljucijo svoj razvoj
spomladi naslednjo vegetacijsko sezono. Svojo funkcijo naj bi opravljale, dokler se nove
sitaste celice dokoncno ne oblikujejo (ALFIERI / EVERT 1968, 1973, KUTSCHA et al.
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1975, LARSON 1994). Prve popolnoma oblikovane inicialne traheide ranega lesa smo
zasledili Stiri tedne po zacetku kambijeve aktivnosti. Diferenciacija terminalnih traheid
kasnega lesa pa je potekala ve€ kot dva meseca in pol po zakljucku delitev v kambiju, kar
potrjujejo tudi starejSe na razli¢nih iglavcih iz zmernega klimatskega podnebja (WHIT-
MORE / ZAHNER 1966, WODZICKI 1971, SKENE 1972, KUTSCHA et al. 1975,
GINDL et al. 2001, SCHMITT et al. 2003, GRICAR et al. 2003, 2005). Ze v predhodni
raziskavi smo potrdili, da so pri navadni jelki zaklju¢ni procesi diferenciacije povezani s
trajanjem kambijeve aktivnosti in posledi¢no tudi s Sirino ksilemske branike, vendar pa se
zakljuéijo pred zimo (GRICAR et al. 2005).

Diferenciacija ranega floema se je zakljucila pribliZzno v obdobju prehajanja ranega v
kasni les. Obdobje nastajanja ranega floema je bilo v splosnem krajSe kot nastajanje kas-
nega, navkljub podobnemu S$tevilu celic. Nastajanje ksilemske branike oziroma diferen-
ciacija terminalnih traheid je potekala nekoliko dlje kot celic floemske branike. Kljub
temu pa je bila ksilemska branika ob koncu rastne sezone nekajkrat SirSa od floemske, kar
potrjuje vecjo frekvenco delitev na ksilemsko stran, pri¢akovano v normalnih razmerah
(PANSHIN / DE ZEEUV 1980, LARSON 1994, FINK 1986, OVEN 1993,
KOZLOWSKI / PALLARDY 1997, PLOMION IN SOD. 2001). Ksilemski prirastek je v
primerjavi s floemskim kazal veliko variabilnost po obodu drevesa, tudi zato, ker je bila
ksilemska branika nekajkrat SirSa. Kot Ze omenjeno, je bil ksilemski prirastek opazno
vecji od floemskega, saj sta bili preiskovani drevesi zdravi s Sirokimi ksilemskimi brani-
kami. Razmerje ksilemskega in floemskega prirastka je odvisno od eksogenih in en-
dogenih dejavnikov, ki dolo¢ajo zacetek, hitrost in zakljucek rastne sezone (PANSHIN /
DE ZEEUV 1980, LARSON 1994, FINK 1982, OVEN 1993, KOZLOWSKI / PAL-
LARDY 1997, PLOMION et al. 2001).V fiziolosko zelo izostrenih razmerah je floemski
prirastek vecji od ksilemskega, ki lahko tudi izostane. Pojav zelo ozkih, nepopolnih ali
celo manjkajocih ksilemskih branik v nekaj zaporednih letih najveckrat vodi do propada
drevesa (PANSHIN / DE ZEEUW 1980, LARSON 1994).

5 SUMMARY

Seasonal dynamics of xylem and phloem growth ring formation in two apparently healthy

silver fir (Abies alba) trees from Ravnik (700 m a.s.l.), Dinaric silver fir-beech forest,
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were studied at a cellular level during the growing season 2003. Blocks of tissue, contain-
ing inner part of the living bark, the cambium and the youngest two xylem growth rings
were taken weekly from the breast height of the stems (1.3 m above ground) between the
end of April and mid-November. Samples were immediately fixed in FAA (formalde-
hyde-alcohol-acetic acid solution) and dehydrated in graded series of ethanol. Permanent
transverse sections of 25 pum in thickness were prepared, stained with safranine and astra
blue and mounted in Euparal. The light microscopy (bright field and polarized light) and
image analysis were used for identification and counting of xylem and phloem cells in
various stages of cell development. The cambial cell divisional activity started at the be-
ginning of May on the phloem and xylem side simultaneously. Prior to this activity, the
differentiation of one or two layers of the phloem derivatives began. Cambial activity
ceased at the end of August. Transition from early wood to late wood took place in mid-
June. Tangential band of axial parenchyma, which separated early phloem from late
phloem, was observed at the end of May. Differentiation of the terminal late wood tra-
cheids adjacent to cambium was completed by the end of October and of the phloem cell
by the end of September. Cell production was on the xylem side of healthy firs more in-
tense and also the variability in widths of the growth rings across the stem circumference

was greater compared to the phloem.
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