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ODZIV DREVESNIH TKIV NA POSKODBE IN INFEKCIJO
2. KAMBIJEVA CONA

Primoz OVEN"

Izvlecek

Odziv kambijeve cone na poskodovanja in infekcijo. je komplcksen prostorski in Casovni proces nastajanja
zatitnih tkiv in regeneracije sistema sekundarnih vaskulamih tkiv. Odziv na robu rane vkljuduje razvoj kalusa,
nastanck primarne za¥citne ligno-suberinske plasti in novega periderma na povdini kalusa ter novega
vaskularnega kambija v osrednjem delu kalusa. 7 aktivnostjo novega vaskulamega kambija se pri¢ne proces
prera¥¢anja rane. Barierna cona (CODIT) je specializirano zas&itno tkivo, ki nastaja distalno od roba rane kot
odziv kambijeve cone, ki je Ze obstajala v trenutku poskodovanja. Obravnavamo dejavnike, ki vplivajo na
variabilnost odziva.

Klju¢ne besede: mehanska poskodba, kambijeva cona, ranitev, odziv, kalus, ligno-
suberinska plast, nekrofilaktiéni periderm, barierna cona, poranitveni
les, preras¢anje rane

RESPONSE OF TREE TISSUES TO WOUNDING AND INFECTION
2. THE CAMBIAL ZONE

Abstract

The response of the cambial zone to wounding and infection is a complex process which involves the formation
of protective tissues and regeneration of the secondary vascular tissue system. At wound margins the response
includes the formation of callus, the development of primary ligno-suberised layer and new periderm on the
surface of the callus and new vascular cambium inside it. Through the activity of the new vascular cambium the
process of wound closures starts. The barrier zone (CODIT) is a specialised tissue, Jormed distally from the
wound margins as a response of the cambial zone, extant at the time of injury. Factors influencing the
variability of response are reviewed,
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wound closure
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1 UVOD
INTRODUCTION

Raziskovanje odziva kambija na poskodovanja ima pestro zgodovino. Pionirji drevesne
fiziologije in anatomije drevesnih tkiv so z umetno povzro€enimi poskodbami poizkusali
dokazati obstoj in izvor kambija. Larson (1994) povzema zelo zanimive poskuse, ki so jih
izvedli npr. Duhamel, Meyen, Dalbert, Trecul in Hartig. Kljub izjemni domisljiji pri
zastavitvi eksperimentov njihova opazovanja Zal niso bila sistemati¢na. Kasneje so
poSkodbe kambija izkoristili tudi za Studiji zakonitosti pri diferenciaciji celic in
ontogenezi posameznih celiénih tipov lesa in skorje (KURODA / SHIMAJI 1985).
Raziskave o obrambnih mehanizmih drevesa pa so pokazale, da ima tkivo, ki ga kambij
tvori po poskodovanju, tudi za$¢itno viogo (HEPTING / BLAISDELL 1936, SHIGO /

MARX 1977).

V priCujotem sestavku bomo povzeli dognanja, ki izvirajo iz izrazito fizioloskih raziskay
kambija, kot tudi tista, ki sodijo v sklop raziskav o nastanku zad&itnih tkiv. Najprej si
oglejmo terminologijo, zgradbo in funkcijo kambija.

2 VASKULARNI KAMBIJ, KAMBIJ, KAMBIJEVA CONA
VASCULAR CAMBIUM, CAMBIUM, CAMBIAL ZONE

Vaskularni kambij je sloj aktivno delecih se celic, ki v fazi sekundarne (debelitvene) rasti
prispeva nova sckundarna tkiva: navzven sekundarni floem, na notranjo stran pa
sekundarni ksilem (TORELLI 1990 a, IAWA 1964). Vaskularni kambij je sekundarni
obstranski meristem (TORELLI 1990a). Izraz kambij se pogosto uporablja sinonimmo
(LARSON 1994), vendar pa raba obeh izrazov ni enoznaéna, saj obstjata dva koncepta
vaskularnega kambija: "enoceli¢ni" in "vedcelidni" (SCHMID 1976). Terminologke
razlike med obema konceptoma smo povzeli po Schmidu (1976) in jih strnili v
preglednici 1. Vaskularni kambij v strogem smislu oznacuje enocelieni sloj inicialk, v
Sirfem smislu pa poleg inicialk vkljutuje tudi floemske in ksilemske materinske celice
(TORELLI 1990 a). V smislu “enocelicnega" koncepta se za opis cone delecih se celic,
tj. inicialk in floemskih ter ksilemskih materinskih celic, uporablja izraz kambijeva cona
(slika 1).
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Slika 1: Jelka (Abies alba Mill.). Pre¢ni prerez kambijeve cone na visku rastne sezone.
(Arhiv Katedre za tehnologijo lesa)
Figure 1: Silver fir (Abies alba Mill): Cross-section of the cambial zone at the peak of
the growing season. (Archives of Chair of Wood Technology)

Vaskulamni kambij sestavljajo (1) fuziformne ali vretenaste in (2) trakovne inicialke.
Razpored vretenastih inicialk je lahko etaZen ali neetaZen. Za iglavce in filogenetsko
primitivnejSe listavce je znadilen neetaZen razpored vretenastih inicialk (TORELLI
1998). Fuziformne inicialke se delijo (b) aditivno oz. periklinalno (debelinska rast -
nastajanje novih floemskih in ksilemskih celic) in (a) multiplikativno (z debelinsko rastjo
usklajena povrsinska rast kambija) (TORELLI 1998). Pri listavcih z etaznim kambijem so
multiplikativne delitve antikline, pri listavcih z neetaZnim kambijem in iglavcih pa
pseudotransverzalne. Trakovne inicialke se delijo antiklinalno pre¢no in radialno. S
pre¢nimi delitvami trakovnih inicialk trakovi rastejo v vi3ino, z radialnimi pa v §irino. S
transformacijskimi delitvami in redukcijo fuziformnih inicialk nastajajo tudi nove
trakovne inicialke (ESAU 1965, TORELLI 1998). Z delitvami fuziformnih inicialk
nastajajo kambijevi derivati, iz katerih se nato diferencirajo vse celice osnega sistema
(traheje, vlakna, osne parenhimske celice, traheide, sitasti elementi in celice
spremljevalke ter sitaste celice), z delitvami trakovnih inicialk in diferenciacijo derivatov

pa vse celice radialnega sistema lesa in skorje.
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Preglednica 1: Teminologija, ki se uporablja za opis vaskularnega kambija (po Schmidu
1976) ter diferenciacijskih faz ksilemskih
Butterfieldu 1975)

Table 1: Terminology used to describe the vascular cambium

in floemskih celic (po

(according to Schmid
1976), and differentiating stages of xylem and phloem cells (according to
Butterfield 1975)

CITOLOSKE "VECCELIENI KONCEPT"

SPREMEMBE

"ENOCELICNI KONCEPT"

Sekundarni floem

Diferencirajo¢i floem

Diferencirano tkivo
Odlaganje sekund. stene
Povecevanje celic
Omejene celiéne delitve

materinske celice

Omejene celitne delitve

Sekundarni floem

Diferencirajoéi floem

Kambijeva Floemske materinske Periklinalne delitve Floemske materinske Vaskulami
celice celice
Vaskulami cona Kambijeve inicialke Periklinalne in Kambijeve inicialke kambij
kambij trakovne, vretenaste) antiklinalne delitve trakovne, vretenaste
= meristem Ksilemske Periklinalne delitve Ksilemske = meristem

materinske celice
Diferencirajodi ksilem

Diferencirajo¢i ksilem
Povetevanje celic
Odlaganje sekundame
stene
Diferencirano tkivo

_

Sekundarni ksilem Sekundarni ksilem

Po zadnji delitvi se pri¢ne diferenciacija novih celic, ki jo lahko razdelimo v nekaj
razlo¢nih faz. v preglednici 1. navajamo diferenciacijske faze celic po Butterfieldu
(1975). Ko ima celica samo primarno steno, se pri¢ne postkambialna (ekstrakambialna)
rast (TORELLI 1998). Pri tem razli¢ni tipi lesnih vlaken pri listavcih in traheide iglavcev
rastejo v dolZino v obliki apikalne intruzije (PANSHIN / ZEEUW 1980, TORELLI
1998). Druga faza diferenciacije je razvoj sekundarne stene in inkrustacija lignina v
celitno steno. Sekundara stena se najprej razvije v osrednjem delu celice, ko ta 3e
in napreduje proti vrhovoma celice (ESAU 1965, WARDROP

1965). Celica v tej fazi dobi kon&no obliko in dimenzijo. V splosnem se diferenciacija

postkambialno raste,

zaklju¢i z odmrtjem Zive vsebine celic oz. s "programirano smrtjo celice" (UGGLA et
al.1996). Parenhimske celice ksilema in floema zadrzZijo protoplast, dokler so del beljave

oz. Zive skorje.

Stevilo celic v kambijevi coni (v najsirsem smislu) se med rastno sezono spreminja glede
ha razmerje med frekvenco nastajanja celic in njihovo diferenciacijo. Ko kambijeva cona
postane aktivna, se celice delijo hitreje kot se nastali derivati diferencirajo, zato se
debelina kambijeve cone spomladi poveda. S pricetkom diferenciacije se vzpostavi
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ravnovesje, 3irina kambijeve cone pa se ustali. Ker se ob zaklju¢ku rastne sezone
frekvenca delitev zmanjia, diferenciacija pa poteka hitreje, se kambijeva cona zoZi
(WILSON 1966). Debelina ksilemskega prirastak je v tesni zvezi z debelino kambijeve
cone (OVEN 1993, OVEN et al. 1995). Vsi dejavniki, ki vplivajo na fiziolosko stanje
drevesa, posredno dolo&ajo tudi 3irino kambijeve cone in s tem $irino branike.

3 DELITVE V KAMBIJEVI CONI PO POSKODOVANJU
DIVISIONS IN CAMBIAL ZONE AFTER WOUNDING

Z delitvami v kambijevi coni torej nastajajo derivati, iz katerih se v zapletenem procesu
citomorfogeneze na notranjo stran diferencira ksilem, na zunanjo stran pa floem. Tudi
kompleksen odziv kambijeve cone na poskodovanja in infekcijo je mogoce razdeliti na
dva procesa z izrazito €asovno in prostorsko komponento: (a) spremembe delitvenega
vzorca v kambijevi coni in (b) pri¢etek diferenciacije poranitvenega lesa (BANGERTER
1984, BARKER 1954, BIGGS 1992 a, KRIZAJ 1993 a, KURODA / SHIMAII 1984 b,
KUCERA 1971, LARSON 1994, LIESE / DUJESIEFKEN 1996, LO 1988, OVEN 1997,
PEARCE 1996, SOE 1959).

3.1 NASTANEK KALUSA
FORMATION OF CALLUS

Zatetni odziv kambija na poskodovanja se kaZe v spremembi delitvenega vzorca v
kambijevi coni (BANGERTER 1984). Pri tem je pricetek delitev trakovnih celic kambija
pri iglavcih in listavcih podoben, razlike med njimi pa so vidne zlasti pri delitvah v
obmog&ju fuziformnih celic kambijeve cone (KURODA 1986). Pri navadni smreki in
evropskem macesnu so pod odmrlimi celicami kambijeve cone na robu poSkodbe z
antiklinalnimi in pre¢nimi delitvami predvsem trakovnih inicialk nastale izodiametri¢ne
materinske celice kalusa (slika 2) (BANGERTER 1984). Antiklinalne delitve so bile
najbolj intenzivne na robu poskodbe, s tangencialno oddaljenostjo od roba poskodbe pa
se je njihova frekvenca postopno manjsala. Pre¢ne delitve so bile vidne tudi na veji
tangencialni razdalji (slika 2). Z narai€ajofo oddaljenostjo od roba poskodbe se je
razporeditev celic v kambijevi coni normalizirala (BANGERTER 1984).
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Slika 2: Evropski macesen (Larix decidua Mill), tangencialni prerez: spremembe v
kambijevi coni zaradi antiklinalnih in pre¢nih delitev (BANGERTER 1984)

Figure 2: European larch (Larix decidua Mill.), tangential section: changes in cambial
zone due to the anticlinal and transversal divisions (BANGERTER 1984)

Pri nekaterih vrstah, npr. tisi (Taxus baccata L.), je na robovih poskodb kalus nastal z (a)
razsiritvijo trakov po antiklinalnih delitvah trakovnih materinskih celic, (b) z
zmanj¥anjem vretenastih kambijevih inicialk zaradi povecanja sosednjih trakovnih
inicialk in (c) zmanjSanjem vretenastih inicialk zaradi precnih delitev (KUCERA 1971).

Na razkriti povriini lesa pri visti Quercus peducuniata se Je kalus razvil iz lesnih trakov
(HARTIG iz LARSON 1994), pri vrsti Hibiscus rosa-sinensis pa je nastal s pove¢anjem
in delitvami trakovnih celic skorje, ki so e ostale na lesu po odstranitvi skorje
(SHARPLES / GUNNERY 1939). Pri ameriski lipi (Tilia americana) je kalus nastal iz
vseh nediferenciranih kambijevih derivatov (BARKER 1954), pri vrsti Trema orientalis
pa samo iz nediferenciranih ksilemskih elementoy (NOEL 1968). Pri topolih, nekaterih
vistah sadnega drevja (jablana, hruska, sliva) (SOE 1959) in pri tajvanski rdegi cipresi
(Chamaecyparis formosensis Mats.) (LO 1988) se je kalus razvil iz parenhimskih celic
trakov lesa in skorje v neposredni bliZini rane ter v manjsi meri tudi iz osnega parenhima

lesa in skorje.
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Na skorjinih jezikih (DE VRIES 1876) pri vrstah Pinus strobus L., Populus trichocarpa
Torr. Et Gray (BROWN / SAX 1962), Populus deltoides Barth., Abies alba Mill.
(TORELLI et al. 1990 a) ter Fagus silvatica L. (KRIZAJ 1993 b) je kalus nastal
prvenstveno iz materinskih celic lesnih trakov, ki so ostale na skorji. Pri papirjevki
(Broussonetia papyrifera (L.) Vent.) je kalus nastal iz nediferenciranih celic lesa in iz
materinskih celic kambija, prav tako pa tudi iz meristemskega sloja kambija (KEMING et
al. 1989). Danes velja prepri¢anje, da kalus nastane predvsem iz nediferenciranih celic in
le v manj8i meri tudi iz icialne plasti kambija (BIGGS 1992 b, MILLER / BARNETT
1993). Na3e raziskave pa kaZejo, da pri nastanku kalusa lahko sodelujejo tudi
parenhimske celice floema (slika 3) (OVEN / TORELLI 1999). Poskusi s skorjinimi
jeziki posredno dokazujejo, da je nastanek kalusa verjetno posledica zmanjSanja
skorjinega tlaka takoj po poskodovanju (TORELLI et al. 1990 a, BROWN/ SAX 1962).

Slika 3: Evropski macesen (Larix decidua Mill): Pre€ni prerez tkiv na robu poskodbe.
kalus (K), travmatski smolni kanali (=). (Arhiv Katedre za tehnologjio lesa)
Figure 3: Evropski macesen (Larix decidua Mill): cross-section of tissues at wound
edge. Callus (K), traumatic resin canals (=®). (Archives of Chair of Wood
Technology)
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3.2 SPREMEMBE V KALUSU IN DIFERENCIACLJA PORANITVENEGA

LESA
CHANGES IN CALLUS AND DIFFERENTIATION OF WOUNDWOOD

Raziskovalci so v kalusu pozorno spremljali zlasti nastanek obeh meristemov (felogen,
vaskularni kambij), histokemi¢ne spremembe na povrsini kalusa pa so slabo raziskane.
Ne glede na njegov izvor, se je na povrsini kalusa najprej razvil nov felogen in kasneje e
nov kambij globje v kalusu (BANGERTER 1984, BIGGS / BRITTON 1988, KRIZAJ
1993 b, NOEL 1968, OVEN / TORELLI 1999). Nov felogen in nov kambij se lahko
pojavita tudi istodasno (NOEL 1968). Nov felogen se je najprej pojavil na mestu, kjer se
Je kalus stikal s skorjo oz. starim felogenom (BANGERTER 1984, BIGGS / BRITTON
1988, OVEN 1997, SHARPLES / GUNNERY 1939). Podobno kot felogen se je tudi
kambij najprej pojavil v neposredni bliZini starega kambija, t.j. na mestu, kjer je slednji
mejil na kalus ( BIGGS 1986 a, BIGGS / BRITTON 1988, BROWN / SAX 1962, LO
1988, OVEN 1997, SHARPLES / GUNNERY 1939). Periderm, ki se razvije na povrsini
kalusa, spada v kategorijo nekrofilakti¢nih peridermoyv.

Brown in Sax (1962) sta pred nastankom novega felogena na povriini kalusa opazila
plast celic, ki se je obarvala s safraninom in (napatno) zakljuila, da se je povr§ina
suberinizirala. Nedvoumno je dokazana suberinizacija na povrini kalusa pri breskvi
(BIGGS 1986 a, BIGGS / BRITTON 1988) ter jelki, smreki, macesnu in rdeem boru
(OVEN 1997, OVEN / TORELLI 1999). Suberin na povrsini kalusa je del sklenjene
ligno-suberinske plasti, ki sega od eksofilakti¢nega periderma, preko primarnega in
sekundarnega floema na povriino kalusa in se zakljuCuje na mestu, kjer se kalus stika s
suberiniziranim lesnim trakom (BIGGS 1986 a, BIGGS / BRITTON 1988, OVEN 1997,
OVEN / TORELLI 1999). V notranjem (ventralnem) delu kalusa breskve v neposredni
bliZini razkritega lesa je bila suberinizacija manj intenzivna kot na ostalem delu kalusne
povrSine (BIGGS / BRITTON 1988). Preiskave pri iglavcih kaZejo, da se ligno-
suberinska plast najkasneje razvije na notranjem delu kalusa, zato je moZnost okuzbe v
zgodnji fazi odziva najvecja prav na tem mestu (OVEN / TORELLI 1999). Ligno-
suberinsko plast, ki nastane po poskodovanju ali infekciji skorje, interpretiramo kot
zatasno zastitno plast, ki jo relativno hitro nadomesti trajnej3i periderm (OVEN 1998,
OVEN et al 1999). Na notranjem delu kalusa pa periderm lahko izostane, zato trajno
za¥itno vlogo prevzame ligno-suberinska plast (OVEN / TORELLI 1999). Bistvena
razlika med ligno-suberinsko plastjo ter nekrofilakti¢nim peridermom v skorji in kalusu
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je ontogenetska (OVEN 1997). V prvem primeru se razvijeta iz Zivih parenhimskih celic,
ki se v trenutku poskodovanja nahajajo v skorji, v drugem pa iz celic tkiva (t.j. kalusa), ki
se razvije po poSkodovanju (OVEN 1997). Ligno-suberinska plast na povrSini kalusa
lahko na posameznih mestih razpoka zaradi intenzivne rasti kalusa (BIGGS 1986 a). Na
mestih, kjer je ligno-suberinska plast prekinjena ali manjka, je moZnost glivne okuZbe
najvetja (BIGGS 1986 a, BIGGS / BRITTON 1988). Nastanek sklenjene ligno-
suberinske plasti in novega periderma na povr§ini kalusa mo¢no zmanj$a nevarnost

infekcije, vendar njun nastanek ni garancija, da se tkivo ne bo okuZilo (BIGGS 1992 a).

Z delitvami novega vaskularnega kambija v kalusu in diferenciacijo njegovih derivatov
nastaja poranitveni les. Pri navadni smreki, evropskem macesnu, jelki, rdeem boru
(OVEN / TORELLI 1999) in tajvanski rde&i cipresi (LO 1988) so z delitvami novega
kambija in diferenciacijo njegovih derivatov najprej nastale parenhimske celice, zatem
traheoide, nato kratke neusmerjene traheide ter postopno vse bolj normalne traheide.
Podobno zgradbo poranitvenega lesa je pri tisi opazoval tudi Ku&era (1971), vendar meni,

da so novi tipi celic nastali neposredno iz kalusnih celic.

Na robovih poskodb se tako razvije tudi makroskopsko viden obro¢ poranitvenega lesa,
pri Cemer kalus, ki oleseni ali pa tudi ne, predstavlja manj$i del poranitvenega lesa
(SHIGO 1986 b, 1989). Z nastankom poranitvenega lesa se pri¢ne proces prera$¢anja
rane. Ce poranitveni les od robov poskodbe raste preko razkritega lesa proti sredi$éu
poskodbe, se lahko poikodba dokon&no preraste. Pri tem se obnovi sklenjenost
sekundarnega vaskularnega sistema in obeh meristemov, vaskularmega kambija in
felogena (OVEN 1997).

4 DEJAVNIKI, KI VPLIVAJO NA HITROST PRERASCANJA
POSKODB
FACTORS INFLUENCING THE RATE OF WOUND CLOSURE

Kalus je prva faza v procesu prerai€anja poskodbe (LIESE / DUJESIEFKEN 1996).
Podatki o vplivu ¢asa ranitve na obseg odmrlega kambija ob robovih pogkodb, razvoj
kalusa in prerai¢anje poskodbe pri razli¢nih vrstah listavcev kaZejo podobno sezonsko
spreminjanje (Glej npr.. DUJESIEFKEN 1995). Pri spomladanskih ranitvah (marec,
april) je pri vrstah Fagus silvatica L., Acer pseudoplatanus L., Betula pendula Roth.,
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Fraxinus excelsior L., Quercus robur L. in Picea abies (L.) Karst. odmrlo manj kambija,
rast kalusa pa je bila hitrej$a kot po poskodovanjih v zimskem &asu (DUJESIEFKEN /
LIESE 1990 a, DUJESIEFKEN et al. 1991). Pri jelki, navadni smreki, evropskem
macesnu in rde¢em boru je zadetek odziva kambijeve cone pri ranitvah v aprilu sovpadal
s prietkom aktivnosti nepodkodovanega kambija, pri jesenskih ranitvah (september) pa
se je odziv podkodovane kambijeve cone nadaljeval tudi po zaklju¢ku redne aktivnosti
neposkodovane kambijeve cone (OVEN 1997). Razvoj kalusa, nastanek za3¢itnih plasti
na njegovi povrsini (ligno-suberinske plasti in nekrofilakti¢nega periderma), pojav
novega vaskulamega kambija in difierenciacija poranitvenega lesa so se zgodili najhitreje
pri poSkodovanjih na visku rastne sezone (Junij) (OVEN 1997). Zanimivo je, da se je
razvoj zai¢itnih plasti na povrsini kalusa pri ranitvah v septembru zaklju¢il z nastankom
ligno-suberinske plasti (OVEN 1997).

Hitrost prerag¢anja poskodb Je odvisna od velikosti (NEELY 1988b) in oblike poskodbe
(NEELY 1970), rastnosti drevesa (NEELY 1988 a) in stopnje defoliacije (WARGO
1977), od drevesne vrste (MARTIN / SYDNOR 1987), znotraj vrste pa kaze genetsko
pogojeno variabilnost (GALLAGHER / SYDNOR 1983).

Zaenkrat ni dokazov, da je hitrost preraScanja poskodbe v zvezi z obsegom razbarvanja in
razkrojem v lesu pod poskodbo (SHAIN / MILLER 1988), vendar v popolnoma prerasli
poskodbi ni patoloskih procesov, ki so sicer znagilni za odprte poskodbe (SHIGO 1986
a).

5 DIFERENCIACUJA IN ZGRADBA PORANITVENEGA LESA
NA VECJI RAZDALJI OD ROBOV POSKODB
DIFFERENTIATION AND ANATOMY OF WOUNDWOOD
DISTALLY TO THE WOUND EDGE

Podobno kot delitveni vzorec v kambijevi coni, se po poSkodovanju spremeni tudi
diferenciacija novih celic na vedji tangencialni razdalji od roba rane (BAUCH et al.
1980).

Ena najbolj zanimivih razvojnih 3tudij lesa, ki nastaja po poskodovanju, je nastala ze v
prejdnjem stoletju. De Vries (1876) je proudeval podkodovanja na ve¢ kot petdesetih
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drevesnih vrstah, vendar najpogosteje pri vrstah Caragana arborescens Lam. in Salix
purpurea L.. Les, ki je nastal v bliZini poSkodbe in se je razlikoval od normalnega lesa
drevesne vrste, je imenoval poranitveni les. Primarni poranitveni les je bila notranja plast,
ki je kot prva nastala iz podkodovanega kambija. Pre¢ne delitve so bile tu §tevilne, zato je
nastala cona kratkih in slabo diferenciranih celic. Za primamim poranitvenim lesom je
postopno nastajal sekundami poranitveni les, ki so ga sestavljale dolge in vse bolj
normalne celice. Postopen prehod med obema tipoma poranitvenega lesa je De Vries
zabeleZil tako v neposredni bliZini roba poskodbe v radialni (centrifugalni) smeri, kot tudi
z vedanjem razdalje od sredi§€a poskodbe v tangencialni smeri. Najbolj izrazit u¢inek
poskodovanja je opazil v neposredni bliZini rane, z oddaljenostjo od poskodbe pa se je
uc¢inek poSkodbe zmanj3eval.

Poranitveni les, ki ga tvori poskodovani vaskularni kambij pri veéini kritosemenk, Acer
rubrum L. (BAUCH et al. 1980, MULHERN et al. 1979, SHIGO in DUDZIK 1985,
SMITH / SHORTLE 1990), Juglans nigra 1. (SMITH 1980), Acer saccharum Marsh.
(SHARON 1973), Quercus velutina Lam. in Qurcus alba L. (PHELPS / MCGINNES
1977, PHELPS et al. 1975), Betula papyrifera Marsh. (BAUCH et al. 1980), Betula
pendula Roth. (SCHMITT / LIESE 1990), Juglans nigra L. (ARMSTRONG et al. 1981),
Liquidambar styraciflua L. (MOORE 1978, SHORTLE / COWLING 1978), Lilodendron
tulipifera L. (LOWERTS et al. 1986), Populus deltoides Marsh. (SHIGO et al. 1977,
TORELLI et al. 1990 a), Ulmus x holandica Mill. ‘Belgica’ (BONSEN et al. 1985),
Ulmus americana L. in Prunus pensylvanica L. (RIOUX / OUELLETTE 1990, 1991),
Fagus sylvatica L. (KRIZAJ 1993 a), sestavlja 10 - 50 nepravilnih debelostenih
parenhimskih celic (ki nastajajo kot prve), pove&ano je zlasti tevilo trakov, manj pa je
vlaken in trahej. V anatomiji poranitvenega lesa je mogo&e zaslediti precejinje variacije
pri isti drevesni vrsti (KRIZAJ 1993 a). Pri nekaterih rodovih (Liquidambar, Eucalyptus,
Prunus) po poskodovanju nastanejo travmatski kanali gume (BIGGS / BRITTON 1988,
MOORE 1978, WILKES 1986). Pri nekaterih vrstah lip (Tilia tomentosa Moench., T.
europaea L.) je poSkodovani vaskularni kambij tvoril felemu peridermov podobne celice
(LIESE et al. 1988). V splodnem so osni elementi kraj§i in pogosto deorientirani
(KRIZAJ 1993 a, MOORE 1978, RADEMACHER et al. 1984). Primerljive dimenzije
celic poranitvenega in mladostnega lesa kaZejo na "juvenilizacijo" lesa, ki nastaja po
poskodovanju (TORELLI 1990 b). Normalni in poranitveni les se razlikujeta tudi po
celi¢ni sestavi. Npr. pri javorju, les normalno sestavlja 15 % trahej, 15 % parenhima, in
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70 % vlaken. V tkivu, ki nastaja po poskodovanju kar 95 % vsega tkiva predstavljajo
parenhimske celice, 5 % je trahej, vlakna pa manjkajo (RADEMACHER et al. 1984). Pri
bukvi je bil v poranitvenem lesu povecan delez trakov (29,5 %, normalen les 16,9 %) in
osnega parenhima (15,6 %, normalen les 6,5 %), manj pa je bilo vlaken (37,7 %,
normalen les 45,8 %) in trahej (17,2 %, normalen les 30,8 %) (KRIZAJ 1993 a). V petih
letih po poskodovanju se je struktura poranitvenega lesa normalizirala (KRIZAJ 1993 a).

Poranitveni les, ki nastaja pri vedini golosemenk, sestavlja obilo osnega parenthima,
traheoidne celice in deorientirane kratke traheide, npr. pri Taxus baccata L.,
Pseudowintera colorata (Raoul) (KUCERA 1971, 1977), Chamaecyparis obusta Sieb. &
Zucc. (LEBEN 1985) in tudi tangencialni pasovi travmatskih smolnih kanalov, npr. pri
Abies balsamea (L.) Mill. (TIPPETT / SHIGO 1981 a), Abies sachalinensis Mast
(MATSUZAKI 1972), Abies alba Mill. (CUFAR 1990, OVEN / TORELLI 1999,
TORELLI et al. 1989), Picea abies (L.) Karst. (BANGERTER 1984, BOSSHARD /
BANGERTER 1984, LO / SCHUTT 1980, OVEN / TORELLI 1999), Picea rubens Sarg.
(TIPPETT / SHIGO 1981 b), Picea canadensis (Mill.) B. S. P. (THOMSON / SIFTON
1925), Cedrus Iibani Loud. (FAHN et al. 1979), Larix decidua Mill. (BANGERTER
1984, BOSSHARD / BANGERTER 1984, OVEN / TORELLI 1999,), Larix laricina (Du
Roi) Koch. (TIPPETT / SHIGO 1981 b), Tsuga canadensis (L.) Carr. (BANNAN 1934),
Tsuga sieboldi (KURODA / SHIMAJI 1983), Tsuga heterophylla (Raf.) Sarg. (LENEY /
MOORE 1977) in Pinus sylvestris L. (OVEN / TORELLI 1999). S tangencialno
oddaljenostjo od poikodbe se lumni travmatskih smolnih kanalov zmanjsajo, posamezni
smolni kanali pa se tangencialno razmaknejo (OVEN 1997, TIPPETT et al. 1982). v
poranitvenem lesu pri nekaterih borih, npr. Pinus halepensis Mill. (FAHN / ZAMSKI
1970, LEV YADUN / ALONI 1991 a, LEV YADUN / ALONI 1992), Pinus resinosa
Ait. in Pinus strobus L. (TIPPETT / SHIGO 1980), tangencialnih nizov travmatskih
smolnih kanalov niso zasledili, povetalo pa se je dtevilo difuzno razporejenih smolnih
kanalov. Pri vrsti Pinus radiata D. Don. so v neposredni blizini poskodbe nastali smolni
Zepki (SOMERVILLE 1980). Tudi pri vrstah, ki v lesu tvorijo tangencialne nize
travmatskih smolnih kanalov, se sosednji smolni kanali lahko zdruZijo v smolne Zepke
(BANNAN 1934). Travmatski smolni kanali, ki nastajajo po poSkodovanju, so praviloma
osni in le redkeje tudi radialni (FAHN / ZAMSKI 1970).
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Diferenciacija in morfologija posameznih celi¢nih tipov je podrobneje raziskana pri
ve&ini omenjenih drevesnih vrst. Pri iglavcih se iz pre¢no predeljenih celic kambija
obi¢ajno najprej diferencira plast aksialnega parenhima, ki vsaj v zacetni razvojni fazi
izkazujejo anatomsko podobnost s celicami kalusa (OVEN 1997). Parenhimske celice
imajo sprva nelignificirano steno, vsebujejo Skrobna zma in gosto citoplazmo z izrazitimi
jedri. Kasneje lahko celi¢ne stene olesenijo (BANGERTER 1984), pri jelki, navadni
smreki, evropskem macesnu in rdeem boru pa smo v teh celicah zasledili tudi Sibko
pozitivno reakcijo na teste suberina (OVEN 1997). Na vseh stenah se razvijejo §tevilne
enostavne piknje. V pramenih parenhima so lahko vklju¢ene tudi traheoide in kratke
traheide (OVEN 1997, BANGERTER 1984, TORELLI et al. 1990 a). V plasti
parenhima se pogosto razvijejo tudi posamicni travmatski smolni kanali (OVEN 1997).

Za parenhimskimi celicami obi¢ajno nastane oZja plast "prehodnih celic" in traheoid,
zatem $irSa plast kratkih traheid in nazadnje $e tkivo normalnih dimenzij (OVEN 1997).
Med posameznimi celiénimi plastmi mej ni bilo mogoce natan¢no dologiti (KUCERA
1971).

Traheide poranitvenega lesa imajo debelejse celiéne stene in manjSe lumne kot traheide
normalnega lesa, pogosto debelo sekundarno steno z veliko vsebnostjo lignina, plasti S3
ni, pojavljajo pa se helikalne razpoke, intercelularni prostori, "vijugaste" vzdolZne stene
in obokane piknje na vseh vzdolZnih stenah (TIPPETT / SHIGO 1981 b, TIPPETT et al.
1982). V traheidah se lahko ponovno odloZi sekundarna stena (S, in S; plast) (KUCERA
1977), vendar izvor dodatne plasti v celi¢ni steni ni jasen. Denne (1977) meni, da nastane
v fazi debelitve celi¢nih sten zaradi povedane kolitine rastnih stimulatorjev po
poskodovanju. Zdi se, da je dodatna plast v stenah traheid pravzaprav tilam podobna
struktura, ki nastane z vra$¢anjem Zivih parenhimskih celic trakov v sosednje traheide
(KURODA / SHIMAIJI 1984 a). V traheidah se lahko nakopitijo tudi polifenolne snovi.
Mesto obokanih pikenj na stenah traheid je odvisno od koncentracije avksina (LEITCH /
SAVIDGE 1995). Velike (10,0 mg/l} in majhne koncentracije (0,1 mg/l) avksina
povzrotijo nastanek obokanih pikenj na tangenciainih stenah, vmesne koncentracije (npr.
1,0 mg/1) pa na radialnih stenah (LEITCH / SAVIDGE 1995).

Anatomija traheid poranitvenega lesa je odvisna tudi od sezonsko spremenljive 3irine in

sestave kambijeve cone oz. od diferenciacijske faze celic v trenutku poskodovanja (Oven



203

Oven P.: Odziv drevesnih thiv na poskodbe...

1997). Starejde diferencirajote celice odmrejo v zateteni razvojni fazi ("fosilizacija"),
protoplasti pa se nato razgradijo in obarvajo (DENNE 1977). Kuéera (1971) meni, da

celice v fazi postkambialne rasti lahko spremenijo potek diferenciacije.

V poranitvenem lesu se trakovne celice pove€ajo, nastajajo tudi novi enoredni in
dvoredni trakovi, parenhimske celice trakov pa so krajse (LENEY / MOORE 1977,
OVEN 1997, TORELLI et al. 1990 a). Pojav vecjega Stevila trakov je verjetno posledica
redukcije fuziformnih kambijevih inicialk v trakovne inicialke zaradi povelane sinteze
etilena in motenega aksialnega toka avksina v neposredni blizini poskodbe (LEV
YADUN / ALONI 1992).

Diferenciacija travmatskih smolnih kanalov je podrobneje opisana pri vrstah Tsuga
sieboldit Car. (KURODA / SHIMAJL 1983), Abies alba Mill., Picea abies {Karst.) Mill.,
Larix decidua Mill. in Pinus sylvestris L. (OVEN 1997). Po poskodovanju se je v
obmotju ksilemskih materinskih celic razvila skupina 3 - 5 vegjih ovalnih celic, ki
predstavljajo mesto bodotega smolnega kanala. Ko so te celice, zaradi dodatne
produkcije kambijevih derivatov postale del postkambialno rastogih celic, so se¢ na
vogalnih stikih sosednjih celic pojavili rombiéni intercelularni prostori. Ti so se nato
povectali, celice so se razmaknile in dobile tipi€no obliko epitelnih celic z gosto
protoplazmo in izrazitimi jedri. Na isti histoloski rezini lahko zasledimo razliéne

diferenciacijske faze smolnih kanalov (OVEN 1997).

Med normalnimi in travmatskimi smolnimi kanali pri borih vetina avtorjev ni opazila
anatomskih razlik (FAHN / ZAMSKI 1970, TIPPETT / SHIGO 1980), kar naj bi
potrjevalo domnevo o travmatskem znacaju vseh smolnih kanalov (FAHN et al. 1979).
Opazovanja pri drugih drevesnih vrstah nasprotujejo tej ugotovitvi. Za travmatske smolne
kanale pri navadni smreki je bilo znagilno ve¢ aksialnega parenhima kot pri smolnih
kanalih v normalnem lesu in pogosta zdruzitev sosednjih aksialnih smolnih kanalov (LO /
SCHUTT 1980).

Bosshard in Bangerter (1984) pojasnjujeta nastanek travmatskih smolnih kanalov pri
smreki, macesnu in rdeCem boru s konceptom funkcionalnega tropizma, tj. s
prilagoditvijo strukture na funkcionalne nujnosti. Primer funkcionalnega tropizma je

pojav tilozoid v smolnih kanalih. Tilozoide nastanejo z razrastom epitelnih celic v lumnu
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smolnega kanala in olesenitvijo celi€nih sten epitelnih celic. Ti dogodki so domnevno
povezani z zakljuckom prerai€anja rane in normalizacijo celi¢nega metabolizma
(BOSSHARD / BANGERTER 1984).

6 BARIERNA CONA MODELA OMEJITVE RAZKROJA V

DREVESU (CODIT)
BARRIER ZONE OF THE MODEL COMPARTMENTALIZATION
OF DECAY IN TREES (CODIT)

Za¥¢itno vlogo tkiva, ki ga tvori poskodovani vaskularni kambij, sta prepoznala Ze
Hepting in Blaisdell (1936). Za opis tega tkiva se je v strokovni literaturi uveljavil izraz
barierna cona oz. kompartmentalizacijska stena 4 (SHIGO / MARX 1977). Stena 4 je
osrednji element modelnega koncepta CODIT (=Compartmentalization Of Decay in
Trees), ki posku$a pojasniti proces omejitve razkroja v drevesu z obstoje€imi in
novonastalimi za$¢itnimi tkivi (SHIGO / MARX 1977). Stena 4: (a) je del poranitvenega
lesa (SHORTLE et al. 1996), ki ga tvori kambij po mehanskem poskodovanju, glivni
okuzbi ali obojem in zato predstavlja nespecifi¢ni obrambni mehanizem (SHIGO 1984);
(b) je specializirano tkivo (TIPPETT / SHIGO 1980), ki deluje kot izolacijsko tkivo med
odmrlo beljavo in kambijem oz. lesom, ki nastaja po poskodovanju (SHIGO 1984); (c)
ima povecan delez parenhimskih celic in s tem tudi vegji zad&itni potencial kot normalni
les (LIESE / DUJESIEFKEN 1989); (d) je najudinkovitej$a in najtrajneja omejitvena
stena (PEARCE 1996); (e) §¢iti najmlajsi les in tudi vaskularni kambij, ki sta v letih po
poskodovanju vitalnega pomena za nadaljnjo rast in preZivetje drevesa (PEARCE 1996);
(f) je zaradi strukturnih karakteristik mehansko $ibko mesto (SHIGO 1986 a).

Pri vecini listavcev ima vlogo stene 4 ve¢ deset celic debela plast s polifenoli zapolnjenih
parenhimskih celic (MULHERN et al. 1979, BAUCH et al. 1980, SHIGO / DUDZIK
1985, SMITH / SHORTLE 1990, SMITH 1980, SHARON 1973, LIESE /
DUIJESIEFKEN 1996, ARMSTRONG et al. 1981, SHIGO 1986, BONSEN et al. 1985,
RIOUX / OULELLETTE 1990, KRIZAJ 1993 b, TORELLI 1994, TORELLI / OVEN
1996) ali travmatski kanali gume (BIGGS / BRITTON 1988, MOORE 1978). Celice
stene 4 so pri nekaterih vrstah tudi suberinizirane (Fagus sylvatica L. (TORELLI 1994,
TORELLI/ OVEN 1996), Quercus robur L. (PEARCE / RUTHERFORD 1981), Prunus
pennsylvanica L., Populus balsamifera L., Ulmus americana L. (RIOUX / OUELLETTE
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1990, 1991), Acer saccharinum L., A. pseudoplatanus L., Betula pendula Roth., Carpinus
betulus L., Celtis occidentalis L., Malus sp., Populus nigra L. Italica, Populus deltoides
Marsh., Q. rubra L., Robinia pseudoacacia L., Salix sp., Zelkova carpinifolia (Pall.) K.
L. Koch. (PEARCE 1990). V nasprotju s Pearce-om (1990), ki meni, da je suberinizacija
odziv zivih parenhimskih celic na okuzbo tkiva z glivami, je Biggs (1986 a)
suberinizacijo vedno zabeleZil pri neokuZenih poskodbah, pri okuZenih pa samo v enem
primeru. Nekatere glive (npr. Leucostoma spp.) lahko inhibirajo suberinizacijo (BIGGs
1986 b).

Slika 4: Jelka (dbies alba Mill). Preeni prerez lesa. Travmatski smolni kanali
predstavljajo kompartmentalizacijsko steno 4 (barierno cono) modela CODIT.
(Arhiv Katedre za tehnologijo lesa)

Figure 4: Silver fir (Abies alba Mill): Cross-section of wood. Traumatic resin canals
represent compartmentalisation wall 4 (barrier zone) of the CODIT model.
(Archives of Chair of Wood T echnology)

Vetina patogenih organizmov Je po naravi sekundarnih, med njimi pa se pojavljajo tudi
taki (npr. Phytophtora cinnamoni), ki lahko kolnizirajo najprej skorjina tkiva in nato
ubijejo kambiji (RIOUX / QUELLETTE 1991). Pri Ulmus americana L. se je ob
poskodbah, okuZenih s patogenom, ki sodi med povzrocitelje holandske bolezni
(Ophiostoma ulmi), barierna cona suberinizirala samo mestoma in kasneje kot pri vrstah,
ki so odporne na to bolezen (RIOUX / OUELLETTE 1991).
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Vlogo stene 4 pri golosemenkah lahko vr3i plast s polifenoli zapolnjenih parenhimskih
celic in/ali tangencialni niz(i) travmatskih smolnih kanalov (slika 4) (PEARCE 1989,
TIPPETT / SHIGO 1981 a, TORELLI 1990 b). Pri doslej preiskanih iglavcih (Taxus
baccata L, Thuja plicata D. Don (PEARCE 1990); Abies alba Mill., Picea abies (Karst.)
Mill,; Larix decidua L. Pinus sylvestris L. (OVEN 1997, OVEN IN TORELLI 1999) in
nekaterih listaveih (Fraxinus excelsior L., Sophora japonica L. (PEARCE 1990)) stena 4

ni bila suberinizirana, zato se zdi, da suberinizacija ni univerzalna znatilnost stene 4 .

Histokemiéne preiskave so v steni 4 potrdile tudi prisotnost pigmentnih snovi (SHARON
1974) in fungitoksi¢nih fenolov (SHORTLE 1979 b). Izvle€ki iz stene 4 so inhibirali rast
gliv, razkrojevalk lesa (PEARCE 1982). Splo$na lastnost stene 4 je njena neprevodnost v
radialni in osni smeri (MULHERN et al. 1979). Zdi se, da je uinkovitost te bariere
odvisna tudi od Stevila celic, ki jo sestavljajo, in njenega obsega okrog poskodbe
(BLANCHETTE 1992). Stene 4 se tvorijo v&asih dale¢ od mesta poskodbe ali pa le v
neposredni blizini rane (SHIGO 1986 a). Kambij naj bi se odzval celo na poskodbo ali
okuzbo, ki ga ni neposredno prizadela (SHIGO / DUDZIK 1985). To naj bi nakazovalo
mozZnost prenosa signala po simplastu od mesta ranitve v neposkodovani del (SHIGO /
DUDZIK 1985). Barierna cona verjetno preprefuje nastanek jedrovine zato, ker moti
centripetalni transport karbohidratov, ki so prekurzorji jedrovinskih fenolov (WILKES
1985).

6.1 DEJAVNIKI, KI VPLIVAJO NA NASTANEK BARIERNE CONE
FACTORS INFLUENCING THE FORMATION OF A BARRIER ZONE

Kljub $tevilnim opisom anatomije barierne cone pri kritosemenkah je vpliv &asa ranitve
na njen pojav in zgradbo zelo slabo raziskan. Pri golosemenkah pa so podatki iz&rpnej3i
zlasti v zvezi z nastankom travmatskih smolnih kanalov.

Sezona po3kodovanja ima ve&ji vpliv na produkcijo travmatskih smolnih kanalov kot npr.
rastnost drevesa, starost kambija na mestu poskodbe, razdalja med poskodbami
(BANNAN 1934) ali morda zunanji pogoji (temperatura) (ZAMSKI 1972).

Pri poskodovanjih pred pri¢etkom rastne sezone so smolni kanali nastali tik ob letnici, pri

poskodovanjih v ostalih obdobjih rastne sezone pa lahko nastajajo tako v ranem kot tudi v
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kasnem lesu (BANNAN 1934). Nase raziskave pri jelki, navadni smreki in rdeem boru
in evropskem macesnu kazejo, da pri ranitvah pred zadetkom aktivnosti kambijeve cone
nastane ob letnici praviloma plast aksialnega parenhima, nato plast kratkih traheid in 3ele
zatem tudi travmatski smolni kanali (OVEN 1997). V posameznih primerih lahko nastane
veC zaporednih tangencialnih nizov aksialnih smolnih kanaloy kot odziv na isto
poskodbo, zaporedne tangencialne nize smolnih kanalov pa lo¢ujejo plasti kratkih traheid
(OVEN 1997, BANNAN 1934). Pri manjSih poskodbah z iglami, travmatski smolni
kanali pri rodovih Abies in Tsuga niso bili vedno strnjeni v tangencialnih nizih, kot je bil
primer pri vegjih ranah (BANNAN 1934).

Pri ranitvah pred pricetkom rastne sezone Je bariera travmatskih smolnih kanalov nastala
pri evropskem macesnu v 28 dneh, pri navadni smreki in rdeem boru v 42 dneh, pri
Jjelki pa v 56 dneh (OVEN 1997). Bariera smolnih kanalov se Jje najhitreje razvila pri
ranitvah na visku rastne sezone (junij): pri evropskem macesnu in navadni smreki v 14
dneh, pri rde¢em boru in jelki pa v 28 dneh (OVEN 1997).

Najve¢ travmatskih smolnih kanalov nastane pri poskodovanjih med aktivno rastno
sezono (pozna pomlad in zgodnje poletje), kar kaZe na zvezo med intenzivnostjo odziva
in kambijevo aktivnostjo (BANNAN 1934). Poskodovanja ob zakljucku rastne sezone
(konec avgusta) so ponovno spodbudila kambijevo aktivnost in nastanek nekaj traheid v
neposredni blizini poskodbe , pri posameznih drevesih pa tudi nastanek smolnih kanalov
(OVEN 1997, FAHN et al. 1979). Kot odziv na pogkodovanje v prejénji vegetacijski
sezoni, se travmatski smolni kanali pojavijo v ranem lesu naslednje branike (TIPPETT et
al. 1982).

Tlak, veter, poskodba in rastne snovi so spodbudile nastanek smolnih kanalov pri vrsti
Pinus halepensis Mill. (FAHN / ZAMSKI 1970). Najprej je nastala plast traheid brez
smolnih kanalov, 3ele za njo pa tudi smolni kanali. Ce so na poskodbo nanesli tudi
avksin, so najprej nastali smolni kanali (FAHN et al. 1979). Avksin je spodbudil nastanek
smolnih kanalov, giberilin pa ne (FAHN / ZAMSKI 1970). Podobno kot nastanek kalusa
na robu poskodbe, je mogoce tudi nastanek barierne cone pripisati sprostitvi skorjinega
tlaka po poskodovanju (TORELLI et al. 1990 a).
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