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KOMUNIKACJA SYMPLASTOWA W DREWNIE

WSTEP

Prawidlowe funkcjonowanie roslin drze-
wiastych wymaga efektywnej komunikacji,
ktora integruje procesy wzrostu i rozwoju po-
szczegolnych komorek i tkanek w organizmie
roslinnym. Wymiana informacji przebiega za-
réwno na niewielkie odlegtosci (komunikacja
krotkodystansowa), w obrebie danej komorki
czy pomiedzy komorkami, jak rowniez na duze
odlegtosci za posrednictwem systemu przewo-
dzacego drewna (ksylemu) i lyka (floemu), ta-
czac struktury i organy roSlinne znacznie od
siebie oddalone, nawet na odleglos¢ kilkudzie-
sieciu metrow, jak w przypadku najwyzszych
gatunkow drzew (HENOwICZ 2002, EVERT
2006, STARCK 2008, SOWINSKI 2013). Trzeba
jednak pamietaé, ze cho¢ czesto analiza szla-
kow transportowych u roSlin utozsamiana jest
z badaniami procesOw komunikacji, samo po-
jecie komunikacji jest szersze od pojecia trans-
portu i obejmuje oprocz szlakow transdukcji
sygnalow, takze procesy ich wytwarzania, wy-
sylania, odbierania i przetwarzania, skutkujace
np. specyficzna reakcja komorek czy tkanek na
dany czynnik. W niniejszym artykule, w celu
uproszczenia omawianego mechanizmu, pro-
cesy komunikacji u roSlin beda rozpatrywane
w waskim znaczeniu i rozumiane gléwnie jako
transport czasteczek pomiedzy poszczegolnymi
komoOrkami czy tkankami roSlinnymi. Nalezy
rowniez zaznaczyC, iz ze wzgledu na obecnos¢
Sciany komorkowej, organizm roSlinny ztozo-

ny jest z dwoch wzajemnie przenikajacych sie
systemOw: apoplastu i symplastu. Apoplast sta-
nowi przedzial zewnatrzkomorkowy obejmu-
jacy uklad polaczonych Scian komorkowych,
przestworOw miedzykomorkowych i zawarto-
Sci martwych elementéow drewna. Natomiast
terminem symplastu okresla sie¢ system zywych
protoplastow komorek potaczonych plazmo-
desmami, czyli cytoplazmatycznymi kanatami
przebiegajacymi w poprzek Sciany (HEJNOWICZ
2002, EVERT 2006, WOJTASZEK 2007, SOWINSKI
2013). W zwiazku z tym, transport zwiazkow,
zarOwno na mniejsze, jak i na wieksze odlegto-
Sci, przebiega albo w obrebie omawianych sys-
temOw apoplastu lub symplastu, albo zachodzi
w poprzek blony komoérkowej, prowadzac do
wymiany zwiazkéw pomiedzy wspomnianymi
ukladami. W niniejszej pracy scharakteryzowa-
ny zostanie jeden z elementow szlaku trans-
portowego przebiegajacego w obrebie sym-
plastu, ktory funkcjonuje w rejonie drewna
wtornego u roSlin drzewiastych. Sklada sie on
Z przestrzennego systemu zywych komorek,
ktore polaczone plazmodesmami tworza ciagly,
trojwymiarowy uklad odpowiedzialny m.in. za
magazynowanie i transport substancji odzyw-
czych, reakcje obronne czy regulacje procesOw
rozwojowych w drewnie wtornym (VAN BEL
1990, BARNETT 2006, CARLQUIST 2007a, SOKO-
LOWSKA 2013, SPICER 2014).

Stowa kluczowe: jamki, mi¢kisz drzewny, plazmodesmy, promienie drzewne, symplast
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DREWNO WTORNE JAKO ZINTEGROWANY SYSTEM SYMPLASTU I APOPLASTU

Drewno wtorne jest tkanka heterogen-
ng, zlozona z roéznych typow komorek o
przewaznie silnie zlignifikowanych Scianach
wtornych, ktore w dojrzatej tkance funkcjo-
nuja jako elementy martwe lub zywe. Ele-
menty trachealne (naczynia i cewki) sa od-
powiedzialne za dlugodystansowy transport
wody w systemie apoplastowym i pelnia
te role jako struktury martwe, pozbawione
protoplastu. Za zwickszenie odpornosci me-
chanicznej odpowiadaja wlokna drzewne,
funkcjonujace przewaznie jako elementy
martwe o silnie zgrubialej Scianie wtornej,
cewki roSlin iglastych oraz cewki wiokniste
wystepujace u niektorych gatunkow roslin
dwuliSciennych. Natomiast zywym elemen-
tem drewna wtornego sa komorki miekiszu
drzewnego, niektore witokna i komorki epi-
telu otaczajace kanaly zywiczne lub gumo-
we (VAN BEL 1990, ROMBERGER i wspotaut.
1993, HEJNOWICZ 2002, SOKOLOWSKA 2013).
W zwiazku z tym, w drewnie wtoérnym oba
szlaki komunikacyjne funkcjonuja rownocze-
$nie i wzajemnie na siebie oddzialuja. Dzi¢-
ki temu transport w drewnie wtérnym musi
by¢ rozpatrywany catoSciowo, jako zintegro-
wany uklad wzajemnie przenikajacych si¢
systemow apoplastu i symplastu.

Glownym skladnikiem symplastu w drew-
nie wtornym sa komorki miekiszu drzewne-
go, ktore wystepuja zarOwno w poprzecz-

nym, jak i w podluznym ukladzie elementow
drewna. Oba uklady tkankowe powstaja w
wyniku aktywnoSci podzialowej komorek
kambium, tworzacych merystem boczny ro-
Slin drzewiastych, odpowiedzialny za pro-
dukcje tkanek wtornych. Kambialne inicjaty
promieniowe tworza rozciagajace si¢ w Kkie-
runku radialnym elementy systemu poprzecz-
nego, czyli promienie drzewne po stronie
ksylemu wtornego oraz promienie tykowe
w rejonie floemu wtornego. Natomiast kam-
bialne inicjaly wrzecionowate formuja uktad
wydhuzonych osiowo réznych typow komo-
rek drewna i lyka wtoérnego, sktadajacy sie
z elementow przewodzacych, wzmacniaja-
cych oraz miekiszu osiowego (ROMBERGER i
wspolaut. 1993, Hgjnowicz 2002, KENDROV
2012). Dzieki obecnosci komorek miekiszo-
wych w poprzecznym i podtuznym systemie
oraz utrzymaniu mozliwoSci transportu za
posrednictwem plazmodesm, zywe elemen-
ty drewna tworza trojwymiarowy system
polaczonych ze soba komoérek zapewniajacy
sprawna komunikacje symplastowa w apo-
plastowej przestrzeni tkanki. W zwiazku z
tym, obecnos¢ zywych komorek stanowi
niezbedny czynnik warunkujacy prawidlowe
funkcjonowanie drewna wtornego (BARNETT
2006, CARLQUIST 2007a, KENDROV 2012, So-
KOLOWSKA 2013).

MIEKISZ DRZEWNY UKEADU POPRZECZNEGO I PODLUZNEGO

PROMIENIE DRZEWNE

Do pelnego zrozumienia roli komunikacji
symplastowej w drewnie wtornym niezbed-
ne jest poznanie organizacji przestrzenne-
go ukladu miekiszu drzewnego (Ryc. 1). Jak
wspomniano wczesSniej, komorki migkiszo-
we wystepuja zarOwno w poprzecznym, jak
i w podluznym systemie elementéw drew-
na. Promienie drzewne zbudowane sa prze-
waznie z zywych komorek miekiszowych,
cho¢ u niektérych gatunkéw w promieniach
moga wystepowal takze inne typy komo-
rek, najczeSciej sa to cewki promieniowe
(obecne u Pinus sp.) oraz kanaly wypelnio-
ne zywica, gumami lub Sluzami (Pinus sp.,
Larix sp., Picea sp., Pseudotsuga sp.), cza-
sem takze naczynia lub wiokna (METCALFE i
CHALK 1983, IaAwA COMMITTEE 1989, CARLQU-

IST 2007a, SOKOLOWSKA 2013). W przypadku,
kiedy promien drzewny zbudowany jest wy-
lacznie z komorek jednego typu, méwimy o
promieniu homogennym, natomiast jesli two-
rzony jest z réznych typoéw komorek mamy
do czynienia z promieniem heterogennym.
Ponadto, termin promieni heterogennych
odnosi si¢ takze do struktur zbudowanych
w catlosci z komorek miekiszowych, ktore
wyraznie roznia sie od siebie ksztaltem, np.
wystepujace u derenia promienie heterogen-
ne (Ryc. 1) ztozone sa z komoérek stojacych,
wydluzonych w kierunku osiowym, oraz ko-
morek lezacych, charakteryzujacych si¢ dhuz-
szym wymiarem promieniowym (METCALFE i
CHALK 1983, HEJ]NOWICZ 2002).

Promienie drzewne wystepuja u wiegkszo-
Sci gatunkow roSlin drzewiastych. U drzew
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Ryc. 1. Schematyczny uktad rozmieszczenia wy-
branych komorek migkiszowych w drewnie
wtornym roSlin okrytozalazkowych.

Promienie drzewne (P) oraz rézne rodzaje miekiszu
osiowego: apotrachealnego (Ma) i paratrachealnego
(Mpt) tworza przestrzenny system zywych komo-
rek potaczonych symplastowo. Na schemacie przed-
stawiono rowniez mic¢kisz pierScieniowy (Mp) oraz
komorki lezace (kl) i komorki stojace (ks) budujace
promien heterogenny. Aby zwickszyC przejrzysto$¢
schematu, z pozostalych elementow wystepujacych
w drewnie wtornym zaznaczono jedynie naczynia

M.

iglastych procentowy udzial mickiszu syste-
mu poprzecznego w calej objetoSci drewna

Tabela 1. PorOwnanie procentowego udzialu poprzecz-
nych i podluznych elementéw miekiszowych w stosunku
do catkowitej objetoSci drewna wtornego u wybranych ga-
tunkoéw drzew iglastych i liSciastych (wg BROWN i wspot-

aut. 1949 oraz SPICER 2014).

wtornego (Tabela 1) wynosi przewaznie 6-8
%, natomiast u drzew liSciastych osiaga zde-
cydowanie wyzsze wartosci, od 10-17%, z
wyjatkiem debu, u ktoérego promienie drzew-
ne stanowia nawet 32% catkowitej objetoSci
drewna wtornego. Jednak najwickszy udziat
inicjatow promieniowych odnotowano u jed-
nego z gatunkéw drzew tropikalnych, Dil-
lenia indica, u ktorego promienie osiagaly
az 75% objetosci drewna (GHOUSE i YUNUS
1974). Promienie drzewne stanowia gtowny
szlak transportu radialnego u drzew, dzie-
ki czemu integruja funkcjonowanie tkanek
wtornych i kambium, a przez to wplywaja
na procesy fizjologiczne zachodzace w catym
organizmie roSlinnym. Dane te wskazuja ze,
promienie drzewne stanowia istotny element
strukturalny i funkcjonalny drewna wtor-
nego. W zwiazku z tym, ich iloS¢ i wzajem-
ne rozmieszczenie podlegaja Scistej regulacji
hormonalnej, realizowanej poprzez wzajem-
ne oddzialywanie etylenu i auksyny. Etylen
stymuluje tworzenie nowych inicjalow pro-
mieniowych oraz powickszanie inicjalow
juz istniejacych. Jego antagonista jest auksy-
na, ktora transportowana radialnie, indukuje
tworzenie cewek promieniowych oraz na-
czynn i wldkien w promieniach (LEV-YADUN i
ALONI 1991, 1995).

DREWNO BEZPROMIENIOWE

Biorac pod uwage kluczowa role pro-
mieni drzewnych, interesujace jest, w jaki
sposob moga funkcjonowaé gatunki z tzw.
drewnem bezpromieniowym (ang. rayless
wood), u ktérych nie odnotowano
obecnosci promieni lub powsta-
ja one tylko w starszych okazach.
Drewno bezpromieniowe jest spo-
tykane glownie u roSlin zielnych
posiadajacych zdrewniala todyge,
np. w rodzajach Plantago, Gera-

Udzial promieni Udzial migkiszu
osiowego [%]

drzewnych [%]

nium, Viola, Amaranthus, Celosia,
Leptodactylon czy u Digera arven-

Drzewa iglaste

sis (CARLQUIST 1970, 2001). Stano-

wi rowniez jeden z wyznacznikOw
drewna mlodocianego u niekto6-
rych gatunkow egzotycznych, two-
rzacych formy drzewiaste, takich
jak np. Plantago arborescens, Su-

eda wmonoica (CARLQUIST 1970,

Pinus sp. (sosna) 6-8 -
Picea sp. (Swierk) 5-7 -
Larix sp. (modrzew) 10 -
Abies sp. (jodla) 6-8 -
Cupressus sp. (cyprys) 6 <0.2
Juniperus sp. (jalowiec) 6 <0.2
Drzewa liSciaste

Populus sp. (topola) 10-14 <0.2
Betula sp. (brzoza) 10-17 2
Ulmus sp. (wiaz) 13-18 2-8
Fraxinus sp. (jesion) 12-15 3-10
Juglans sp. (orzech) 8-17 9-14
Quercus sp. (dab) 18-32 8-24

LEV-YADUN i ALONI 1991). U wie-
Iu gatunkow charakteryzujacych
si¢ drewnem bezpromieniowym
wymiary osiowe inicjalow pro-
mieniowych i wrzecionowatych

w kambium sa podobne, co unie-
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mozliwia wyrdznienie promieni drzewnych
na przekrojach anatomicznych, szczegolnie
w drewnie mlodocianym. Jednak, w trakcie
rozwoju ontogenetycznego rosliny, réznice
w ksztalcie inicjalow kambialnych staja si¢
wyrazniejsze, co czesto prowadzi do wyrdz-
nienia promieni w starszych odcinkach to-
dyg. Natomiast funkcje transportu i komu-
nikacji w kierunku radialnym przejmuja w
drewnie bezpromieniowym zywe elementy
uktadu podluznego, takie jak migkisz osio-
wy i wlokna, ktore tworza system szerokich,
potaczonych ze soba pasm komorkowych
(LEV-YADUN i ALONI 1991). Drewno bezpro-
mieniowe wystepuje rowniez u sukulentow
z rodziny Aizoaceae, charakteryzujacych sie
obecnoscia kambium wielokrotnego, tworza-
cego kolejne, koncentryczne cylindry tkanek
przewodzacych, naprzemiennie z cylindrami
tkanek miekiszowych. Tkanki mickiszowe
z poszczegolnych rejonOw sa ze soba pola-
czone, dzieki czemu, mimo braku promieni,
mozliwy jest radialny transport np. asymila-
tow w systemie osiowych tkanek migkiszo-
wych (CARLQUIST 2001, 2007b).

MIEKISZ OSIOWY

Zywe elementy miekiszowe wystepuja
takze w drugim ukladzie tkanek wtoérnych
— systemie podiluznym (osiowym). Najcze-
Sciej mickisz osiowy tworza wydluzone sze-
regi komorek, ktoére w trakcie roznicowania
podlegaja licznym podzialom poprzecznym
tworzac tzw. mieckisz szeregowy, cho¢ pro-
ces roznicowania tej tkanki moze przebiegac
rowniez bez podzialow, czego efektem be-
dzie tzw. miekisz wrzecionowaty (HEJ]NOWICZ
1973). U drzew iglastych elementy migckiszu
uktadu podluznego wystepuja niezmiernie
rzadko, osiagajac wieksze wartoSci jedynie u
Cupressus sp. i Juniperus sp., siegajace i tak
ponizej 0,2% catkowitej powierzchni drewna
wtornego (Tabela 1). W zwiazku z tym, kla-
syfikacja réznych typow miekiszu osiowego
dotyczy przede wszystkim gatunkow liScia-
stych i opiera si¢ na lokalizacji tych komorek
wzgledem elementéw trachealnych, przede
wszystkim naczyn. Wyrdzniamy zatem dwa
glowne typy mickiszu osiowego: mickisz
apotrachealny, ktérego elementy nie sasiadu-
ja z naczyniami, oraz mig¢kisz paratrachealny,
ktory znajduje si¢ przy naczyniach lub cew-
kach naczyniowych (Ryc. 1). W zaleznoSci
od ilosci elementow mickiszowych i sposo-
bu ich rozmieszczenia, w obrebie obu typow
miekiszu wyr6znia sie kilka podtypoéw, np.
miekisz apotrachealny rozproszony, paratra-

chealny ubogi, wokotnaczyniowy, skrzydetl-
kowy czy smugowy. Ostatnim wyrdznianym
typem migkiszu osiowego jest tzw. migkisz
pierScieniowy (Ryc. 1), ktory wystepuje w
postaci stycznych warstw lub pokladow.
Moze on kontaktowac sie z naczyniami (mie-
kisz paratrachealny pierScieniowy) lub pozo-
stawa¢ wolnym (miekisz apotrachealny pier-
Scieniowy), jednak najczeSciej jest zlokalizo-
wany w rejonie granicy przyrostu rocznego,
gdzie tworzy poklad migkiszu inicjalnego na
poczatku przyrostu, albo warstwe miekiszu
terminalnego, odkladana pod koniec aktyw-
noSci podzialowej kambium w danym roku
(HEJNOWICZ 1973, METCALFE i CHALK, 1983,
EVERT 20006). Poszczegolne typy migkiszu
osiowego maja znaczenie taksonomiczne i
charakteryzuja si¢ réznym procentem wyste-
powania w stosunku do catkowitej objetoSci
rejonu drewna wtérnego u danego gatunku
(Tabela 1). Jak wspomniano wczesniej, naj-
mniejsze wartoSci miekiszu osiowego po-
dawane sa dla gatunkow iglastych, a wsrod
drzew liSciastych np. dla topoli czy wierzby.
Natomiast najwiecej miekiszu osiowego wy-
stepuje np. u debu czy u licznych gatunkow
lian (BROWN i wspotaut. 1949, SPICER 2014).

KOMORKI IZOLOWANE I KONTAKTOWE

Odrebna klasyfikacje mozna przeprowa-
dzi¢ dla komorek miekiszowych bedacych
w bezposrednim kontakcie z elementami
trachealnymi (Ryc. 2.). W przypadku, kie-
dy komorki posiadaja tzw. jamki kontakto-
we umozliwiajace komunikacje i wymiang
substancji miedzy apoplastem (sokiem ksy-
lemowym elementow trachealnych) i sym-
plastem (cytoplazma komoérek miekiszo-
wych), méwimy o komoérkach kontaktowych,
natomiast kiedy takie potaczenia miedzyko-
morkowe nie wystepuja, mamy do czynienia
z komorkami izolowanymi (CZANINSKI 1977,
GREGORY 1978, SAUTER i KLOTH 1986, MURA-
KAMI i wspoétaut. 1999). Komorki izolowane
sa odpowiedzialne za rozprowadzanie sub-
stancji przez plazmodesmy miedzy pozosta-
lymi zywymi elementami drewna. Pojawiaja
sic one w pOzZniejszej fazie rozwoju ontoge-
netycznego promienia i sa zlokalizowane w
jego Srodkowej czeSci. Nalezy zaznaczyC, ze
do elementéw mickiszu izolowanego i kon-
taktowego moga naleze¢ zaro6wno komorki
mi¢kiszowe uktadu podtuznego, jak i po-
przecznego (BARNETT i wspotaut. 1993, HEJ-
NOwICZ 2002, SOKOLOWSKA 2013).

Komoérki izolowane, razem z zywymi
wloknami, sa rowniez odpowiedzialne za
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Ryc. 2. Jamki w promieniach drzewnych u ro-
Slin nasiennych.

[A] Komorki kontaktowe (K) i izolowane (I) w pro-
mieniu u Salix sp. Strzatki wskazuja jamki kontakto-
we. [B] Jamki proste w Scianach komoérek promie-
niowych (P) u Picea. Groty strzalek wskazuja blony
zamykajace jamek. Skala: 20 pm.

magazynowanie  substancji ~ zapasowych.
Komorki pelniace te¢ funkcje okreSlane sa
terminem mig¢kiszu spichrzowego. Groma-
dza przede wszystkim ziarna skrobi i krople
tluszczu, ale rowniez ciala bialkowe oraz
krysztaly. ZawartoSC substancji zapasowych
w zywych komorkach drewna podlega sezo-
nowym zmianom. Przewaznie zwicksza si¢
pod koniec sezonu wegetacyjnego, osiagajac
swoje maksimum w okresie spoczynku zimo-
wego, a nastepnie drastycznie spada wcze-
sng wiosna, w momencie peckania pakow
i rozwoju pierwszych lisSci (ZIEGLER 1964,
SAUTER 2000, CARLQUIST 2007a). Dodatkowo,
zmiany w akumulacji zwiazkOw cukrowych,
a szczegOlnie stosunku skrobi do sacharo-
zy, sa odnotowywane w czasie spoczynku
zimowego wzglednego, u drzew narazonych
na zapowietrzanie naczyn (embolizm) w wy-
niku duzych zmian temperatur w ciagu doby,
prowadzacych do cyklicznego zamarzania i
rozmarzania soku ksylemowego (AMEGLIO i
wspotaut. 2001, NARDINI i wspotaut. 2011).
Komorki kontaktowe odgrywaja nato-
miast istotna rol¢ w procesach sygnalizacyj-
nych i transportowych w drewnie przebiega-
jacych na granicy symplastu i apoplastu. Ko-
morki te maja mniejsze rozmiary w porow-
naniu z pozostalymi elementami mickiszu
spichrzowego, gestsza cytoplazme, wyrazne,
duze jadra, niewielkie wakuole oraz liczne
mitochondria i rybosomy (CZANINSKI 1977,
GREGORY 1978). Ponadto, nie gromadzg skro-
bi oraz charakteryzuja si¢ wyzsza, w porow-
naniu z mic¢kiszem spichrzowym, aktywno-

Scia metaboliczna, ktorej poziom podlega
zmianom S€zonowym; Stopniowo wzrasta
w okresie jesiennym i zimowym, osiagajac
szczyt wczesna wiosna, w okresie pekania
pakow spoczynkowych oraz rozwoju pierw-
szych lisci.

Sciana komorek kontaktowych ma do-
datkowa warstwe o luznym i nieregularnym
uktadzie mikrofibrylli celulozowych, ktora
odznacza sie duza zawartoScia pektyn i bra-
kiem ligniny. Poklad ten jest zlokalizowany
pomiedzy btona komoérkowa a wewnetrzna
warstwa Sciany wtornej. Otacza on caly pro-
toplast komorki kontaktowej, cho¢ w rejo-
nie jamek jest wyraznie grubszy (BARNETT i
wspolaut. 1993, MURAKAMI i wspotaut. 1999).
Poktad ten czesto okreSlany jest terminem
warstwy ochronnej (ang. protective layer),
cho¢ w najnowszej literaturze bardziej pre-
feruje si¢ termin warstwy amorficznej (ang.
amorphous layer). Wydaje sie, ze warstwa
amorficzna nie pelni funkcji ochronnej i w
zwiazku z tym nie jest zaangazowana, tak
jak wczesniej przypuszczano, w proces two-
rzenia wcistkoOw (wrostow komorek mieki-
szowych do Swiatla naczyfnh przez jamki), ani
w ochrone zywych komoérek mickiszowych
przed wysokim ciSnieniem osmotycznym
soku ksylemowego i jego fluktuacjami. Nie
zapobiega rowniez tworzeniu krysztalkow
lodu, zwigkszajac przez to odpornos¢ drzew
na niskie temperatury (BARNETT i wspol-
aut. 1993, SOKOLOWSKA 2013, SPICER 2014).
Przypuszcza si¢ jednak, ze niezlignifikowana
warstwa amorficzna w komorkach kontak-
towych odgrywa istotna role w transporcie
miedzykomorkowym. W drewnie, ze wzgle-
du na lignifikacje Scian wtornych, transport
zwiazkoéw miedzy zywymi komorkami mie-
kiszowymi a martwymi elementami tracheal-
nymi jest ograniczony do powierzchni btony
zamykajacej jamek. Dodatkowo, w jamkach
kontaktowych mickiszu przynaczyniowego
nie wystepuja plazmodesmy (GREGORY 1978),
co eliminuje mozliwos¢ szlaku symplastowe-
go oraz wymusza udzial tylko biernego i ak-
tywnego transportu zwiazkOw przez blony.
Tak wiec warstwa amorficzna, ktora przylega
do plazmolemmy, a jednoczeSnie jest ciagla
z systemem S$cian i przestworéw miedzyko-
morkowych apoplastu, zwicksza efektywnos¢
transportu przez blony. Dzigki jej obecno-
Sci powierzchnia wymiany zwiazkow mie-
dzy symplastem i apoplastem w komorkach
kontaktowych nie jest ograniczona tylko do
rejonu jamek, ale rozciaga sie wokot calego
protoplastu (BARNETT i wspotaut. 1993, Mu-
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Tabela 2. Wybrane funkcje migkiszu drzewnego roslin drzewiastych (wg SOKOLOWSKA 2013, HEJ-

NOwICZ 2002).

Funkcje Charakterystyka

Spichrzowa
P!t W oraz wody

Gromadzenie polisacharydow, zwiazkow tluszczowych i azotowych

w symplascie

Transport wody i substancji odzywczych przez plazmodesmy

Wydzielanie zwiazkéw cukrowych z miekiszu do naczyn (wspomaga-
nie transportu wody, eliminacja embolizmu)

na granicy sym-

Transportujaca
plastu z apopla-

Pobieranie zwiazkOw cukrowych z naczyn do miekiszu (transport do
rozwijajacych si¢ pakow)

stem
i grzybowa

Wydzielanie do naczyn substancji ograniczajacych infekcje bakteryjna

Udzial w tworzeniu twardzieli

Zwickszanie elastycznosci todyg oraz odpornosci mechanicznej na na-

Wzmacniajaca

prezenia biegnace w kierunku radialnym

Przewodzenie naprezenn w pochylonych pniach

Rozw0j czlonO6w naczyn, tworzenie drewna pierScieniowo-naczyniowe-

g0

Regulacyjna

Regulacja roznicowania elementéw drewna, transport sygnalow przez
plazmodesmy w jamkach z pseudo-torusem

RAKAMI i wspotaut. 1999, SOKOLOWSKA 2013,
SPICER 2014). Zaangazowanie komorek kon-
taktowych w transport zwiazkéw przez blo-
ny potwierdza rOwniez immunolokalizacja
specyficznych bialek btonowych takich jak:
pierwotna pompa protonowa H*-ATPaza czy
transporterow sacharozy (JrSUT1) i heksozy
(JrHT1) w jamkach kontaktowych u Robi-
nia pseudoacacia i Juglans regia (FROMARD
i wspolaut. 1995, ALVES i wspotaut. 2001,
DECOURTEIX i wspotaut. 2008). Wymiana
substancji na granicy symplastu i apoplastu
stanowi istotny etap wielu procesow fizjo-
logicznych i rozwojowych zachodzacych w
rejonie drewna wtornego takich jak np.: eli-
minacja embolizmu, reakcje odpornoSciowe
czy tworzenie twardzieli. Jednakze niniejsza
praca prezentuje aspekty wylacznie komuni-

kacji symplastowej, charakteryzujac specyfi-
ke zywych elementow drewna oraz znacze-
nie przebiegajacego miedzy nimi transportu
przez plazmodesmy. W zwiazku z tym wy-
brane zagadnienia dotyczace wymiany zwiaz-
kow na granicy symplastu i apoplastu zostaty
przedstawione w Tabeli 2 i nie beda dalej
szerzej rozpatrywane. Czytelnikow zaintere-
sowanych poglebieniem tego tematu odsy-
fam do licznych artykutéw przegladowych i
prac oryginalnych (SAUTER i wspoélaut. 1973,
BRAUN 1984, BARNETT i wspotaut. 1993, BAR-
NETT 2006, BONHOMME i wspoétaut. 2009, NAR-
DINI i wspotaut. 2011, SECCHI i ZWIENIECKI
2011, KENDROV 2012, SOKOLOWSKA 2013, SPI-
CER 2014).

CHARAKTERYSTYKA TRANSPORTU SYMPLASTOWEGO W DREWNIE

Realizacja procesow zwiazanych z trans-
portem zwiazkow odzywczych i regulatoro-
wych oraz magazynowaniem substancji zapa-
sowych wymaga utrzymania wysokiej aktyw-
noSci metabolicznej zywych komoérek drew-
na oraz zachowania intensywnej komunikacji
miedzykomorkowej, przede wszystkim za

posrednictwem plazmodesm. Sciany wtérne
elementow drewna, ze wzgledu na obecnos¢
ligniny, sa nieprzenikalne dla wody. W zwiaz-
ku z tym, jedynym mozliwym miejscem bocz-
nego transportu rozpuszczonych w wodzie
substancji odzywczych i regulatorowych sa
jamki. Jamki (Ryc. 2.) stanowia kanaly prze-



Komunikacja symplastowa w drewnie

451

biegajace w poprzek Sciany komorkowej, w
Swietle ktorych nie wystepuje Sciana wtorna,
a na ich dnie znajduje si¢ tzw. blona zamy-
kajaca (inaczej jamkowa) zbudowana ze Scia-
ny pierwotnej (ROMBERGER i wspotaut. 1993,
HEJNOwICZ 2002, EVERT 2006). JamKi sasiadu-
jacych komorek sa ulozone naprzeciw siebie
tworzac pary, a analiza ich rozmieszczenia na
powierzchni poszczegdlnych Scian elemen-
tow drewna: promieniowych, stycznych czy
poprzecznych, umozliwia wyznaczenie domi-
nujacych kierunkéw transportu w drewnie.
W przypadku promieni drzewnych transport
odbywa sie glownie w kierunku radialnym,
ze wzgledu na duza liczbe jamek w Scianach
stycznych, w poréwnaniu ze Scianami radial-
nymi, natomiast miekisz uktadu podhuznego
jest zaangazowany gtownie w rozprowadza-
nie substancji w kierunku osiowym, na co
wskazuje wydluzony ksztatt komorek oraz
znaczna liczba jamek w Scianach poprzecz-
nych, w poréwnaniu do Scian stycznych i
promieniowych (CARLQUIST 2007a). Ponadto,
w blonie zamykajacej jamek niektorych ele-
mentéw drewna, przede wszystkim mickiszu
drzewnego i zywych witokien, ale rowniez
roznicujacych si¢ elementéw trachealnych
u niektérych gatunkéw z rodzin Rosaceae i
Ericaceae, znajduja sie liczne, proste lub roz-
galezione plazmodesmy (YANG 1978, SAUTER
i KLOTH 1986, LACHAUD i MAUROUSSET 1996).
W drewnie topoli najwi¢cej plazmodesm
znajduje si¢ w blonach zamykajacych jamek,
wystepujacych w Scianach stycznych komo-
rek izolowanych, co wskazuje na ich lepsze
przystosowanie do symplastowego transpor-
tu w kierunku radialnym, w poréwnaniu z
komorkami izolowanymi (SAUTER i KLOTH
1986).

Wiadomo, ze plazmodesmy w jamkach
komorek migkiszu drzewnego pelnia funkcje
transportowe i umozliwiaja efektywne roz-
prowadzanie substancji w obrebie symplastu
drewna wtérnego, co zostalo potwierdzone
eksperymentalnie w analizie rozktadu poten-
cjatow btonowych pomiedzy poszczegolnymi
elementami drewna (VAN DER SCHOOT i VAN
BEL 1990, VAN BEL i EHLERS 2005) oraz w
doswiadczeniach obrazujacych rozprzestrze-
nianie sie miedzy komoérkami znakowanych
radioaktywnie asymilatow (KOROLEV i wspol-
aut. 2000), barwnikow fluorescencyjnych
(VAN DER SCHOOT i VAN BEL 1990; SOKOLOW-
SKA i ZAGORSKA-MAREK 2007, 2012) czy sub-
stancji zapasowych transportowanych wio-
sna z komorek mickiszowych do intensyw-
nie dzielacego si¢ rejonu kambium (FUCHS i

wspotaut. 2010b). Szczegoélnie interesujace
wyniki zostaly uzyskane w trakcie doswiad-
czen z wykorzystaniem znacznikow poda-
wanych do roslin w formie dwuoctanu (np.
dwuoctanu karboksyfluoresceiny). Elementy
te potwierdzily funkcjonalnos$¢ systemu mie-
kiszu drzewnego w symplastowym transpor-
cie substancji w drewnie wtornym. Apliko-
wane znaczniki swobodnie rozprzestrzeniaty
sie w miedzy komorkami miekiszu osiowego
i promieni drzewnych; zostaty zlokalizowane
w cytoplazmie badanych komorek i w kana-
fach jamek prostych (SOKOLOWSKA i ZAGOR-
SKA-MAREK 2012). Zastosowanie zwigzkow w
formie dwuoctan6w stanowi zatem efektyw-
na metode badawcza, szczegllnie polecana
w wizualizacji szlakow transportu symplasto-
wego u roslin drzewiastych. W formie dwu-
octanu zwiazki te nie wykazuja wlasciwosci
fluorescencyjnych oraz swobodnie rozprze-
strzeniaja sie¢ w przestrzeni Sciany komorko-
wej, dyfundujac takze przez blone komorko-
wa do cytoplazmy. W momencie przejScia
do cytoplazmy zywych komorek nastepuje
odciecie od analizowanego zwiazku reszt
octanowych i jego przeksztalcenie w znacz-
nik fluorescencyjny, ktory nie ma mozliwo-
Sci dyfuzji przez btone komorkowa. Dzieki
temu dalszy transport analizowanego znacz-
nika zachodzi miedzy komoérkami wylacznie
przez plazmodesmy. U roSlin drzewiastych,
ze wzgledu na konieczno$¢ podawania roz-
tworow do systemu przewodzacego lodyg
o budowie wtornej, transport znacznikOw
najpierw przebiega w formie dwuoctanu,
glownie w strumieniu transpiracyjnym pasm
ksylemowych (w apoplaScie), natomiast do
konwersji znacznika i jego przeksztalcenia w
symplastowy barwnik fluorescencyjny docho-
dzi dopiero w przylegajacych do elementow
trachealnych komoérkach miekiszu przynaczy-
niowego. Pozwala to na wprowadzenie barw-
nikow symplastowych do wewnetrznych tka-
nek todyg w sposob prosty i malo inwazyjny
(SOKOLOWSKA i ZAGORSKA-MAREK 2007, 2012).

Specjalizacje komorek miekiszu drzewne-
go do rozprzestrzeniania zwiazkoéw szlakiem
symplastowym potwierdza réwniez regular-
ny oraz ukierunkowany uklad cytoszkieletu
aktynowego i tubulinowego w omawianych
komoérkach. Wiazki mikrotubul i mikrofila-
mentOw sa ulozone rownolegle do dluzszej
osi komorki, tworzac struktury zorientowane
osiowo w mickiszu uktadu podtuznego oraz
radialnie w systemie poprzecznym. Uwaza
sie, ze ukierunkowana organizacja cytosz-
kieletu w komoérkach miekiszu drzewnego
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ulatwia transport wewnatrzkomorkowy oraz
odgrywa istotna, integracyjna role¢ w trans-
porcie miedzykomoérkowym (CHAFFEY i BAR-
LOW 2001). System cytoszkieletu obecny w
kambium oraz w zywych komorkach tyka i

drewna wtoérnego tworzy polaczony, trojwy-
miarowy uklad, ktéry wspomaga transport
symplastowy miedzy wspomnianymi tkanka-
mi oraz integruje ich funkcjonowanie.

RADIALNY TRANSPORT W SYSTEMIE APOPLASTU

Mimo iz transport komorkami mi¢kiszo-
wymi drewna wtoérnego zachodzi gltownie
szlakiem symplastowym, nie mozna wyklu-
czyC udziatu takze drugiego potencjalnego
systemu transportowego przebiegajacego w
apoplascie. Mickisz drzewny, a szczegolnie
komorki izolowane, charakteryzuja si¢ obec-
noScia przestrzennego systemu kanalikow
i przestworoOw miedzykomorkowych, ktore
sa polaczone z jamkami oraz moga byc¢ cia-
gle z przestworami wystepujacymi w tyku
wtornym. System ten jest interpretowany
przez niektorych badaczy jako potencjalny
szlak apoplastowego transportu wody i sub-
stancji w niej rozpuszczonych, rozciagajacy
sic¢ wzdhuz promieni drzewnych w kierunku
radialnym (VAN BEL 1990). Jednak omawia-
ne przestwory sa przewaznie wypelnione
powietrzem, nawet jeSli otaczaja zywe ko-
morki migkiszowe czy sasiaduja z elementa-
mi trachealnymi transportujacymi wode. Po-
nadto, uktad przestworéw miedzykomorko-
wych jest silniej rozbudowany u gatunkow
charakteryzujacych si¢ wyzsza tolerancja na
niedobor tlenu w podlozu, wystepujacych
na terenach podmoklych. W zwiazku z tym,
system potaczonych przestworow i kanatow

miedzykomorkowych uznaje si¢ obecnie za
element wymiany gazowej w drewnie (NAGAI
i Ursumr 2012), ktory odpowiada za utrzy-
manie odpowiedniego poziomu przewenty-
lowania tkanki. A zatem system ten nie jest
zaangazowany w transport wody w kierunku
radialnym. Na ograniczenie apoplastowego
transportu mic¢kiszem drzewnym wskazuja
takze doSwiadczenia pokazujace sposOb roz-
przestrzeniania si¢ réznych barwnikéw apo-
plastowych podawanych do systemu przewo-
dzacego roslin drzewiastych. Transport tych
zwigzkow odbywa sie glownie w kierunku
osiowym, za posrednictwem naczyn, ponie-
waz aplikowane znaczniki sa zlokalizowane
w Swietle elementOw trachealnych oraz w
ich Scianach. Natomiast radialne rozprze-
strzenianie si¢ barwnikOw apoplastowych
w systemie Scian i przestworOw miedzyko-
morkowych zywych elementéw drewna jest
silnie ograniczone, poniewaz zwiazki te sa
widoczne jedynie w komorkach kontakto-
wych migkiszu przynaczyniowego i nie sa
transportowane do pozostalych elementow
mi¢ckiszowych, np. promieni drzewnych czy
mickiszu osiowego (SANO i wspotaut. 2005,
SOKOLOWSKA i ZAGORSKA-MAREK 2012).

ZNACZENIE MIEKISZU DRZEWNEGO W REGULACJI PROCESOW ROZWOJOWYCH W DREWNIE

Przebieg wielu procesOw wzrostu i rozni-
cowania u roSlin znajduje si¢ pod Scista kon-
trola sygnalizacji miedzykomorkowej przebie-
gajacej w obrebie symplastu. Jej kluczowym
clementem sa plazmodesmy, ktore poprzez
regulacje stopnia otwarcia swojego kanatu
cytoplazmatycznego decyduja o mozliwoSci
oraz intensywnosSci transportu substancji od-
zywczych i regulatorowych miedzy komorka-
mi. W przypadku, gdy plazmodesmy znajdu-
ja sic w stanie otwartym lub rozszerzonym,
utrzymywany jest swobodny transport mi¢-
dzy sasiadujacymi komorkami, czego konse-
kwencja w aspekcie procesOw rozwojowych
jest np. synchronizacja podziat6w oraz rozni-

cowanie komoérek w tym samym kierunku.
Natomiast w wyniku zamkniecia lub zaniku
plazmodesm nastepuje czasowa lub trwa-
la blokada wymiany zwiazkd6w w obrebie
symplastu, okreSlana terminem izolacji sym-
plastowej, dzicki ktorej sasiadujace ze soba
komorki moga realizowa¢ odmienne pro-
gramy rozwojowe (EHLERS i wspotaut. 1999,
SOKOLOWSKA 2005, WOJTASZEK 2007, EHLERS
i GROPE WESTERLOH 2013). Zagadnienia do-
tyczace roli izolacji symplastowej oraz zna-
czenia sygnalizacji miedzykomorkowej prze-
biegajacej za posSrednictwem plazmodesm
sa intensywnie badane w roéznych tkankach
i organach roslinnych, takze u gatunkéw
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drzewiastych (RINNE i VAN DER SCHOOT 1998;
FucHs i wspotaut. 2010a, b; SOKOLOWSKA i
ZAGORSKA-MAREK 2012). Wiadomo, ze pasma
kompleksu rurek sitowych i komoérek towa-
rzyszacych sa izolowane symplastowo od ota-
czajacych je komoérek migkiszu floemowego
(VAN BEL i VAN RIJEN 1994, VAN BEL i EHLERS
2005, LIESCHE i ScHULzZ 2013), a transport
symplastowy miedzy komorkami promienio-
wymi i wrzecionowatymi w kambium pod-
lega czasowej (sezonowej) oraz przestrzen-
nej regulacji (SOKOLOWSKA i ZAGORSKA-MAREK
2007, FucHs i wspotaut. 2010a, SOKOLOWSKA
i wspotaut. 2013). Ponadto, rozwojowa anali-
za zmian w rozmieszczeniu i morfologii pla-
zmodesm w Scianach komorek inicjalnych
kambium oraz ich najblizszych pochodnych,
jak rowniez prowadzone eksperymenty z
aplikacja do tych komorek fluorescencyjnych
znacznikOw symplastowych, wykazaly poja-
wienie sie czasowej izolacji symplastowej w
trakcie roéznicowania sie komorek drewna
i tyka wtoérnego w todygach pomidora (EH-
LERS i VAN BEL 2010). Jednak uzyskane dane
nadal nie tlumacza mechanizmu lezacego u
podstaw tworzenia tak réznorodnej architek-
tury drewna wtornego, szczegOlnie bogatej
u drzew liSciastych. Przypuszczalnie, proces
ten jest, cho¢ czeSciowo, kontrolowany przez
sygnalizacj¢ przebiegajaca szlakiem sympla-
stowym, poniewaz réznicowanie i dojrzewa-
nie niektorych elementow drewna wtornego,
glownie naczyn i widkien, jest regulowane
obecnoscia zywych komorek migkiszowych
oraz funkcjonalnoScia wystepujacych w jam-
kach plazmodesm. Komoérki miekiszu przyna-
czyniowego, tworzac rodzaj pochwy wokot
formujacego si¢ naczynia, zwi¢kszaja jego
odpornos¢ mechaniczna i chronia cienkie
Sciany naczyn przed zapadaniem si¢ i znisz-
czeniem. Funkcjonuja zatem jako dodatkowe,
Zywe rusztowanie zapewniajace sztywnoSc
tworzacemu si¢ naczyniu (KENDROV 2012).
Dzieki temu mozliwe jest powstawanie czto-
noéw naczyn o wigkszej Srednicy w krotszym
czasie, co jest niezmiernie istotne szczegol-
nie wczesna wiosna, w przypadku koniecz-
noSci intensywnego transportu wody pasma-
mi ksylemowymi do pekajacych pakow i roz-
wijajacych si¢ lisci. IloS¢ oraz rozmieszczenie
komorek miekiszu osiowego moze rowniez
wptynac¢ na rodzaj tworzonego przez rosline
typu drewna, tj. rozpierzchto-naczyniowego
czy pierScieniowo-naczyniowego. Drewno
rozpierzchlo-naczyniowe charakteryzuje si¢
obecnoscia naczyfi o mniej wiecej porowny-
walnej Srednicy i rOwnomiernym rozmiesz-

czeniu w przestrzeni przyrostu rocznego. Na-
tomiast w drewnie pierScieniowo-naczynio-
wym powstaja skupienia naczyfn wiosennych,
ktore wyrOzniaja sie duzo wigksza Srednica
w poroOwnaniu z naczyniami tworzonymi w
drugiej potowie sezonu wegetacyjnego (IAWA
COMMITTEE 1989, METCALFE i CHALK 1983,
HEjNowICz 2002). Ciekawe zjawisko regulacji
powstawania poszczegolnych typow drewna
zaobserwowano u gatunkow z rodzaju Gme-
lina (CHOWDHURY 1953). W przypadku braku
lub niewielkiej iloSci miekiszu osiowego wy-
stepujacego na poczatku przyrostu rocznego
tworzone bylo drewno rozpierzchlo-naczy-
niowe, natomiast pojawienie si¢ duzej iloSci
komorek miekiszowych w formie pochwy
wokotl tworzacych sie naczyfn inicjowato po-
wstawanie drewna pierScieniowo-naczynio-
wego. A zatem komorki miekiszowe moga re-
gulowaé proces roznicowania i dojrzewania
elementow drewna, co otwiera niezwykle
interesujace kierunki przysztych badan nad
regulacja procesow ksylogenezy u drzew.
Kolejne doniesienie, ktore wskazuje na
istotna role komunikacji symplastowej w pro-
cesach rozwojowych drewna, dotyczylo ana-
lizy rozmieszczenia i ultrastruktury jamek u
Sorbus torminalis (LACHAUD i MAUROUSSET
1996). W drewnie mtodocianym u tego gatun-
ku wystepuja dwa rodzaje jamek: typowe jam-
ki lejkowate o cienkiej, niezgrubiatej btonie
zamykajacej, wystepujace miedzy elementami
trachealnymi oraz jamki nietypowe, charak-
teryzujace si¢ obecnoScia nierownomiernego
zgrubienia Sciany pierwotnej w blonie zamy-
kajacej, tzw. pseudo-torusa, przez ktOry prze-
chodza liczne, rozgalezione plazmodesmy. Tuz
przed zakonczeniem procesu roznicowania
komorek na powierzchnie pseudo-torusa od-
kladana jest cienka warstwa Sciany wtornej,
ktora potencjalnie moze ograniczac transport
miedzykomoOrkowy w przestrzeni jamki. Jamki
z pseudo-torusem moga wystepowac zarOw-
no na kontakcie naczyn z komoérkami mieki-
szowymi, jak roOwniez pomiedzy naczyniami i
roznicujacymi sie cewkami wioknistymi (kla-
syfikowanymi czasem jako cewki naczyniowe)
oraz miedzy dwoma réznicujacymi si¢ cewka-
mi witoknistymi. Nie wiadomo czy plazmode-
smy obecne w zgrubialej blonie zamykajacej
sa funkcjonalne, poniewaz eksperymenty z
wykorzystaniem znacznikow symplastowych
nie zostaly przeprowadzone. Jednak brak
osmofilnych materialow zatykajacych plazmo-
desmy w kanale cytoplazmatycznym i/lub w
przestrzeni Sciany komorkowej otaczajacej
rejon szyjki plazmodesmy pozwala przypusz-
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czaé, ze plazmodesmy wystepujace w pseu-
do-torusie sa otwarte i moga transportowac
zwiazki miedzy sasiadujacymi komorkami.
Dzi¢ki temu zapewniaja utrzymanie komu-
nikacji symplastowej miedzy roznicujacymi
sie elementami drewna. Mlodociane drewno
u Sorbus torminalis cechuje si¢ niewielkim
stopniem wyspecjalizowania. Jego naczynia sa
waskie i rozmieszczone pojedynczo, miekisz
osiowy jest typu apotrachealnego rozproszo-
nego, a cewki maja gruba Sciane o licznych

i duzych jamkach lejkowatych. Przypuszczal-
nie brak specjalizacji jest efektem utrzymania
ciagtosci komunikacji symplastowej w trakcie
roznicowania sie elementow drewna. Mozli-
woS¢ wymiany sygnalow przez plazmodesmy
zlokalizowane w pseudo-torusie moze ograni-
cza¢ lub op6znia¢ procesy roznicowania, sta-
jac sie bezpoSrednia przyczyna braku specja-
lizacji w strukturze drewna u tego gatunku
(LACHAUD i MAUROUSSET 1996).

PODSUMOWANIE

Zywe elementy drewna  wtérnego
stanowia nie tylko element strukturalny, ale
przede wszystkim funkcjonalny, odgrywajac
istotna role w procesach fizjologicznych i
rozwojowych roSlin drzewiastych. Odpowie-
dzialne s3 za transport i magazynowanie sub-
stancji odzywczych i regulatorowych w obre-
bie szlaku symplastowego oraz uczestnicza w
transporcie zwigzkOw na granicy symplastu
z apoplastem, biorac udzial w eliminacji em-
bolizmu, reakcjach odpornoSciowych roslin
oraz procesach prowadzacych do wytworze-
nia twardzieli. Reguluja rOwniez procesy roz-
wojowe przebiegajace w tkankach wtornych
oraz wpltywaja na mechanike i kompensacje

naprezen obecnych w drewnie. Nadal jednak
wiele aspektow dotyczacych aktywnosci ko-
morek miekiszowych, ultrastruktury plazmo-
desm w blonach zamykajacych jamek oraz
mechanizmow regulujacych intensywnos¢
transportu  miedzykomorkowego, zaréwno
na poziomie zwiazkOw nisko-, jak i wielko-
czasteczkowych, pozostaje nieznanych. Przy-
puszczalnie, rozw¢j technik badawczych,
przede wszystkich zwiazanych z wizualizacja
struktur komorkowych, pozwoli w najbliz-
szym czasie rozwiaza¢ choc czes¢ zagadnien
z zakresu komunikacji symplastowej, dzie-
ki czemu bedziemy mogli lepiej zrozumiec
funkcjonowanie roslin drzewiastych.
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KOMUNIKACJA SYMPLASTOWA W DREWNIE
Streszczenie

Rejon drewna wtornego, oprocz martwych elementéw przewodzacych i wzmacniajacych, zawiera zywe komorki po-
faczone za poSrednictwem plazmodesm, ktore tworza trojwymiarowy system, w obrebie ktérego zachodzi intensywny
transport symplastowy. Prezentowany artykut przybliza znaczenie komunikacji symplastowej w drewnie wtérnym, omawia-
jac istotna role zywych komoérek drewna m.in. w magazynowaniu substancji odzywczych, w transporcie miedzykomorko-
wym oraz w regulacji proceséw rozwojowych wybranych elementéw drewna. Charakteryzuje rowniez anatomi¢ migkiszu
drzewnego, drewno bezpromieniowe oraz réznice miedzy komorkami izolowanymi i kontaktowymi oraz omawia specyfike
transportu symplastowego przebiegajacego w apoplastowej przestrzeni drewna wtornego.
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SYMPLASMIC COMMUNICATION IN WOOD

Summary

The secondary xylem region, aside from dead conducting and strengthening elements, contains living xylem cells
connected via the plasmodesmata which form a three-dimensional system, among which intensive symplasmic transport
is continued. The article describes the significance of symplasmic communication in the secondary xylem and the crucial
role of living xylem cells in nutrient storage, intercellular transport and the regulation of developmental processes of par-
ticular xylem elements. Also provides characteristic of the anatomy of xylem parenchyma, the peculiarity of rayless wood
and the nature of symplasmic transport sustained in the apoplasmic wood areas.



