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Raziskave smo opravili na 6 odraslih drevesih smreke (Picea abies (L.) Karst.) na
rastiSCu pri Panski reki v blizini Ljubljane, pri katerih smo spremljali kambijevo
aktivnost, sezonsko dinamiko nastajanja ksilema in floema (rast branike in
diferenciacijo celic). 1z mikro izvrtkov, odvzetih v tedenskih intervalih v rastni
sezoni 2012, smo pripravili pre¢ne prereze tkiv, ki smo jih opazovali pod svetlobnim
mikroskopom in analizirali s pomocjo sistema za analizo slike. Za vsak odvzem smo
presteli Stevilo trenutno oblikovanih ksilemskih, floemskih in kambijevih celic in
izmerili Sirine tkiv. Ugotovili smo, da se je kambijeva aktivnost pri 5 raziskanih
smrekah zacela 3.4.2012, pri eni pa en teden kasneje. Zakljucek kambijeve celi¢ne
produkcije, ki je v povprecju trajala 144 dni, smo zabelezili med 13.8. in 3.9.2012.
Pri spremljanju sezonske dinamike nastajanja ksilemske branike smo ugotovili, da
so prve celice v fazi povrSinske rasti, v povprecju nastale 17.4.; prve celice v fazi
odlaganja in lignifikacije veéslojne sekundarne celi¢ne stene 7.5; in prve popolnoma
oblikovane celice 24.5.2012. Proucili smo tudi sezonsko dinamiko nastajanja
floemske branike, kjer smo zabelezili diferenciacijo prvih celic ranega floema 20.3.,
pojav aksialnega parenhima 2.5. in nastanek prvih celic kasnega floema 6.5.2012.
Primerjave ksilemskih in floemskih branik, nastalih v istem letu, so pokazale, da so
bile floemske branike v povpreéju 7,8-krat ozje od ksilemskih.
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Cambial activity and seasonal dynamics of xylem and phloem formation (tree ring
increment and differentiation of cells) taken from 6 mature trees of Norway spruce
(Picea abies (L.) Karst.) growing at a site near Panska reka close to Ljubljana, were
monitored. Cross-sections of tissues, prepared from micro-cores, taken weekly in the
growing season 2012, were observed under a light microscope and analysed using
the image analysis system. The numbers of currently formed xylem, phloem and
cambial cells were counted for each sampling, and the widths of the tissues were
measured. Cambial activity in 5 Norway spruces started on April 3, 2012 and in 1
spruce a week later. An average completion of cambial cell production lasted 144
days, from August 13 to September 3, 2012. In seasonal formation of xylem tree
rings we found out the first cells in the phase of extension growth, on average on
April 17, the first cells in the phase of deposition and lignification of the multilayer
secondary cell wall on May 7, while the first fully mature cells were observed on
May 24. In seasonal dynamics of phloem ring formation, differentiation of the first
cells of early phloem was recorded on March 20, appearance of axial parenchyma
on May 2, while the formation of the first cells of late phloem on May 6, 2012. The
comparison of xylem and phloem tree rings, formed in the same year, showed that
phloem tree rings were on average 7-8 times narrower than the xylem ones.



Gnidovec G. Nastajanje lesa in floema navadne smreke v Panski reki pri Ljubljani. \
Mag. naloga. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Oddelek za lesarstvo, 2013

KAZALO VSEBINE
str.

Kljuéna dokumentacijska informacija (KDI).............cccccooiiiiiiiiiiii e i
Key Words Documentation (KWD) ........coiiiiiieiieieiie et v
KAZAI0 VSEDINE ...ttt sttt \/
KAzalo PregledniC ... ..o s Vi
KZAI0 SHK ... bbb VIl
1 UVOD .ottt bbbttt bbb bbbt 1
2 PREGLED OBUJAV ...ttt ettt 2
2.1 BIOLOGIJA NAVADNE SMREKE 2
2.2 MIKROSKOPSKA ZGRADBA LESA NAVADNE SMREKE 3
2.3 OPIS, LASTNOSTI IN UPORABA SMREKOVINE 5
2.4 ZGRADBA SKORJE IGLAVCEV 5
2.5 SKORJA SMREKE 8
2.6 KAMBIJ 8
2.6.1 Celi¢ne delitve v kambiju 9
2.6.2 Sezonska aktivnost kambija 10
2.7 NASTAJANJE LESA 10
2.7.1 Nastajanje lesa in floema pri smreki 10
2.7.2 Nastajanje lesa in floema pri bukvi v Sloveniji 11
3 MATERIAL IN METODE ...t 13
31 OPIS RASTISC 13
3.2 ODVZEM VZORCEV 13
3.3 PRIPRAVA VZORCEV ZA I1ZDELAVO MIKROSKOPSKIH

PREPARATOV 14
34 REZANJE VZORCEYV IN IZDELAVA MIKROSKOPSKIH

PREPARATOV 18
35 MERITVE IN OBDELAVA PODATKOV 21
4 =74 U R 2N I RS 23
4.1 KAMBIJEVA AKTIVNOST PRI NAVADNI SMREKI

V RASTNI SEZONI 2012 23
4.2 SEZONSKA DINAMIKA NASTAJANJA KSILEMSKE BRANIKE 24
4.3 SEZONSKA DINAMIKA NASTAJANJA FLOEMSKE BRANIKE 28
4.4 SIRINE KSILEMSKE IN FLOEMSKE BRANKE

V RASTNI SEZONI 2012 31
5 RAZPRAVA ...ttt sttt 33
6 SKLEPT .ottt te e et 36
7 POVZETEK ...ttt 37
8 AV 1 4 SRS 39

ZAHVALA

PRILOGE



VI

Gnidovec G. Nastajanje lesa in floema navadne smreke v Panski reki pri Ljubljani.
Mag. naloga. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Oddelek za lesarstvo, 2013

KAZALO PREGLEDNIC

str.
Preglednica 1: Drevesna sestava gozdov v Sloveniji, izracunana na podlagi lesne zaloge
drevesnih vrst, ob upostevanju v letu 2011 izdelanih gozdno gospodarskih
nacértov GEE ter primerjava s preteklimi leti (v % - od lesne zaloge) (Zavod
za gozdove Slovenije 2012, WWW.ZJS.GOV.SI). ..cccuereeireiierireieseesieereesseennenns 4
Preglednica 2: Prikaz uporabljenih raztopin in ¢asa izpostavljenosti mikro izvrtkov v
postopku infiltracije (Rossi in s0d., 2006). ........cccoevveriiiieiienesie e 16



Gnidovec G. Nastajanje lesa in floema navadne smreke v Panski reki pri Ljubljani. VII
Mag. naloga. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Oddelek za lesarstvo, 2013

KAZALO SLIK
str.

Slika 1: Areal navadne smreke (Picea abies (L.) Karsten) v Evropi (EUFORGEN 2009,

WWW.EUTOIGEN.ONG). weevviiiieitieie ettt sttt e e e e esreenaeaneenne s 2
Slika 2: Zgradba skorje (Gri€ar J., 2007). ....ocoiiiiiieiiiieiieiee e 6
Slika 3: Odvzem mikro izvrtka s pomog¢jo Trephorja. ....ccvcveiverieiieiieie e 14
Slika 4: Odstranjevanje starejSega ksilema in floema ter orientacija vzorcev. ................... 14
Slika 5: Tkivni preparator Leica TP 1020. ......cccooveveiieieeie e esie e 15
Slika 6: A - Parafinski dispenzer Leica EG 1120 in ogrevalna pinceta Leica EG F; B —

ohlajanje vzorcev pri SObNi tEMPEIAtUNT. ......ccecveiverieiieceere e 17
Slika 7: A —Vodna kopel Leica HI 1210 in posoda z mrzlo vodo; B — modro stekleno

stojalce za objektna SteKElCa...........ccvevueiieiiee e 18
Slika 8: Posodice v katerih je potekal postopek obarvanja. ...........cccoceeereneneninninnienennn, 19
Slika 9: A — Izdelava trajnih mikroskopskih preparatov; B — Susenje preparatov obtezenih

Z 200 @ ULEZIMIL 1.vviieeiieiieitee sttt 20

Slika 10: PH - floem; CZ — kambijeva cona; PC — celice v fazi primarne stene; SW — celice
v fazi oblikovanja vecslojne sekundarne celi¢ne in njihove lignifikacije; MT —
ZIEIE CRIICE ... 21
Slika 11: Kambijeva aktivnost pri navadni smreki na Panski reki v rastni sezoni 2012.
Stolpci prikazujejo razpon od dneva v letu ko se je kambijeva aktivnost zacela in
koncala pri vsakem od 6 testnih dreves. .........ccoovrieeiiiiieiieiine e 23
Slika 12: Nastanek prvih celic v fazi primarne celi¢ne stene (PC) pri posamezni smreki. . 24
Slika 13: Nastanek privih celic v fazi odlaganja in lignifikacije celi¢ne stene (SW) pri

POSAMEZNEM UFEVESU. ....e.vvevrereeetieiteetesteesteestesreesteeaessaesteeaesreesreeneesseesreeseeaneereans 25
Slika 14: Nastanek prvih zrelih celic pri posamezni Smreki. ..........ccccoeeniiiinininiinieienen, 25
Slika 15: Konec nastajanja celic lesa pri posameznem dreVesuU. .........ccccvevvevvereevesreennnnn, 26
Slika 16: Popolnoma oblikovane zadnje nastale celice kasnega lesa pri smrekah s Panske

FEKE V IELU 2012, ... 26
Slika 17: Stevilo celic v popolnoma oblikovani ksilemski braniki 2012 pri smrekah s PA.

............................................................................................................................... 27
Slika 18: Povprecna Sirina ksilemske branike 2012 pri posameznem drevesu. .................. 27
Slika 19: Zacetek diferenciacije prvih celic ranega floema za posamezno drevo. .............. 28
Slika 20: Dan pojava prvih celic aksialnega parenhima za posamezno drevo. ................... 29
Slika 21: Dan nastanka prvih celic kasnega floema za posamezno drevo..............c.c......... 29
Slika 22: Stevilo celic ranega floema (EP) za posamezno drevo. .........cocccoeeevceeveerecennenn. 30
Slika 23: Stevilo celic kasnega floema (LP) za posamezno drevo. ...........cccc.euerrrrrrrennss 30
Slika 24: Sirina floemske branike za posamezno drevo. .......ocooceverveeeerrereereseesesereesenen. 31

Slika 25: Primerjava $irine ksilemske (A) in floemske (B) branike...........ccccocovvvviivnnnnnnn, 32



Gnidovec G. Nastajanje lesa in floema navadne smreke v Panski reki pri Ljubljani. 1
Mag. naloga. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Oddelek za lesarstvo, 2013

1 UVvOD

Raziskave sezonske dinamike nastajanja lesa prou¢ujemo z odvzemom vzorcev iz zivih
dreves v kratkih ¢asovnih intervalih tekom vegetacijske dobe. Nastajanje lesa se zacne s
produkcijo novih celic v kambiju, ki se v procesu diferenciacije razvijejo v odrasle celice.
Proces nastanka lesa predstavlja tudi akumulacijo oz. skladiscenje ogljika in energije, ki v
lesu lahko ostaneta vezana dolga leta. Razumevanje mehanizmov nastajanja lesa je med
drugim pomembno za analize produktivnosti dreves in sestojev, kakovosti lesa in ucinka
Klimatskih sprememb na rast in razvoj dreves in ekosisteme. V Sloveniji so raziskave
nastajanja lesa pri smreki (Picea abies (L.) Karst.) potekale na SorSkem polju in Pokljuki v
obdobju 2002-2004 (Gri¢ar, 2007, Gri¢ar in Cufar, 2008), od leta 2009 dalje pa sezonsko
dinamiko nastajanja lesa in floema pri tej vrsti proucujejo na Panski reki in Menini planini

(Cufar in Gricar, osebna komunikacija).

V okviru magistrske naloge smo zeleli proucili nastajanje lesa in floema pri smrekah na
Panski reki v rastni sezoni 2012. V ta namen so bili v tedenskih intervalih iz Sestih odraslih
dreves odvzeti mikro izvrtki tkiv lesa, kambija in skorje, iz katerih smo pripravili preparate
precnih prerezov tkiv in jih proudili s svetlobnim mikroskopom ter sistemom za analizo

slike.

Cilji pricujoce naloge so bili:

a) dolociti zaCetek in konec kambijeve celiéne produktivnosti ter posameznih faz
nastajanja lesa in floema;
b) raziskati sezonsko dinamiko nastanka ksilemske in floemske branike;

c) primerjati dinamiko nastajanja lesa in floema med drevesi.
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2 PREGLED OBJAV

2.1 BIOLOGIJA NAVADNE SMREKE

Navadna smreka (Picea abies (L.) Karst.) spada v druzino borovk (Pinaceae). Je
vednozeleno, do 50 m visoko in do 2 m debelo iglasto drevo s stozfasto kro$njo (Brus,
2004).

Smreka je znalilna borealno alpska drevesna vrsta. V severni Evropi raste predvsem v
nizinah in sega skoraj do severa Skandinavije ter dale¢ proti vzhodu v Rusijo. V srednji in
juzni Evropi je gorska vrsta in raste predvsem v Alpah, Karpatih in Dinarskem gorovju,

kjer uspeva do 2200 m nadmorske visine (Brus, 2004).

Picea abies
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1 1 L 1
/ L : L
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/

N o
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Slika 1: Areal navadne smreke (Picea abies (L.) Karst.) v Evropi (EUFORGEN 2009).

Naravna rastis¢a smreke so v Sloveniji le v gorskih predelih, na primer v Julijskih Alpah,
Karavankah in na Pohorju, v zelo hladnih dolinah nizjih leg in v visokokraskih mrazis¢ih,

na primer v Trnovskem gozdu, okrog Sneznika in na Kocevskem, kjer Se najdemo precej
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strnjene avtohtone populacije. Sajena in pospeSevana danes raste po vsej Sloveniji, izjema
so samo mocvirska rastiS¢a v panonskem svetu, obrecCne nizine in suhi predeli

sredozemskega sveta (Brus, 2004).

Smreka je enodomna in vetrocvetna vrsta, ki cveti aprila in maja. Ve¢inoma se razmnoZzZuje
s semeni, za zlahtnjenje pa uporabljajo tudi vegetativno razmnozevanje s potaknjenci, za
vlogo okrasnih sort pa cepljenje. Najraje ima sveza in zra¢na tla na vseh podlagah, prenese
tudi kisla tla, potrebuje visoko zra¢no vlago in ¢ez vse leto enakomerno porazdeljene
padavine. SuSe in vroine ne prenasa, obc¢utljiva je na onesnazen zrak. Odporna je proti
mrazu in nizki temperaturi in potrebuje zelo malo poletne toplote. V nizjih in toplejsih

legah je sencovzdrzna, v vi$jih legah pa polsvetloljubna vrsta (Brus, 2004).

2.2 MIKROSKOPSKA ZGRADBA LESA NAVADNE SMREKE

Les ali sekundarni ksilem, za katerega so znacilni trahealni elementi, je mehansko in za
vodo prevodno tkivo debel in korenin, ki ga tvori kambij. Anatomska zgradba lesa
iglavcev je enostavnej$a od zgradbe listavcev. Pri iglavcih ve¢ kot 90 % lesnega tkiva
predstavljajo aksialne traheide. Traheida je mrtva neperforirana celica, ki jo s

kongeneri¢nimi elementi povezujejo obokane piknje (Torelli, 1990).

Na zacetku rastne sezone nastajajo traheide ranega lesa z velikimi lumni, na koncu pa
traheide kasnega lesa z majhnimi lumni. Traheide ranega lesa so zaradi velikih lumnov
pomembne za prevajanje vode, traheide kasnega lesa pa z debelimi stenami zagotavljajo
trdnost lesa (Cufar, 2006).

Komunikacija med dvema sosednjima traheidama poteka skozi pare pikenj. Piknja je vrzel
v sekundarni celi¢ni steni (Torelli, 1990). Obokane piknje med osnimi traheidami so pri
smreki razporejene ve¢inoma v enojnih nizih. Aksialni parenhim je pri iglavcih zelo redek
ali manjka (Grosser, 1977). Parenhimske celice so zive, ko so del beljave, nato se
citoplazma v njih razkroji (Panshin in de Zeeuw, 1980). Namenjene so predvsem
skladiS¢enju in transportu ogljikovih hidratov. Za smreko so znacilni normalni smolni

kanali (Grosser, 1977; Wagenfiihr, 1996). Smolni kanal je cevast medceli¢ni prostor, ki je
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nastal z razmaknitvijo nezrelih aksialnih elementov v procesu diferenciacije. Ta prostor
obdajajo epitelne celice in v beljavi vsebuje smolo (Torelli, 1990). V lesu se lahko pojavijo

tudi travmatski smolni kanali, ki nastanejo kot odziv kambija na mehanske poskodbe

(Torelli in sod., 1990).

Radialno potekajoc agregat celic v ksilemu in floemu imenujemo trak. Trakovi iglavcev so
veéinoma enoredni, ve€redni so le vretenasti oz. fuziformni trakovi, ki vsebujejo radialni

smolni kanal (Torelli, 1990; Cufar, 2006).

Les navadne smreke ima razlo¢ne branike s postopnim prehodom iz ranega v kasni les. Les
vsebuje aksialne in radialne smolne kanale z debelostenimi epitelnimi celicami. Trakovno
tkivo je heterocelularno, sestavljeno iz parenhimskih celic in trakovnih traheid. V kriznih
poljih se nahaja ve¢ manjsih piceoidnih pikenj. Obokane piknje v traheidah se praviloma
nahajajo v enojnih nizih. Traheide so brez helikalnih odebelitev (Cufar, 2006, Cufar in
Zupancic, 2009).

Podatki Zavoda za gozdove Slovenije za leto 2011, kazejo, da je trenutni delez smreke v
lesni zalogi slovenskih gozdov 31,5 %. Delez smreke v lesni zalogi v zadnjih letih upada,

kar je razvidno tudi iz preglednice (Preglednica 1).

Preglednica 1: Drevesna sestava gozdov v Sloveniji, izraCunana na podlagi lesne zaloge drevesnih vrst, ob
upostevanju v letu 2011 izdelanih gozdno gospodarskih nacértov GEE ter primerjava s
preteklimi leti (v % - od lesne zaloge) (Zavod za gozdove Slovenije 2012, www.zgs.gov.si).

LETO | smreka | jelka bori | maces. | dr. igl. | bukev | hrasti | pl list. | dr.tlist. | meh.list. | iglavei | listavel
1998 327 9.1 59 13 0.2 ny 6,7 38 7.0 1,6 49,2 50,8
1999 325 9.0 6,1 13 0,1 M6 6,8 36 74 1,6 490 51,0
2000 325 8.5 6,0 1,2 0.2 Ky ] 69 41 T4 1,6 484 51,6
2001 32,3 8.3 6,0 1,2 0.2 e 6,9 41 7.8 1,6 48,0 52,0
2002 323 8.2 6,0 1,2 02 Ky R 7.0 42 78 1.5 479 521
2003 32,3 7.9 58 1,2 0,3 5 7.0 43 7.9 1.7 475 525
2004 324 7.8 57 1,2 0,3 ny 6,9 44 7.9 1.7 474 52,6
2005 32,2 7.7 58 1,2 0,3 ny 7.0 4.5 8.0 1,7 471 529
2006 32,3 76 57 1,2 0,3 n;y 7,0 4.6 8.0 1,7 47,0 53,0
2007 32,0 7.5 58 1,2 0,3 Ny 7.1 4.7 8.2 1.7 48,7 53,3
2008 e 7.5 58 1,2 0.3 3.8 71 4.7 82 1,7 46,6 534
2009 3.8 74 59 1.2 0.3 nr 7.0 49 8.2 1.7 48,5 53,5
2010 35 T8 59 1,2 0.2 3.8 7.0 49 82 1,7 46,4 53,6
2011 35 7.5 58 1,2 0,2 3.8 7.0 5.0 8.2 1,7 46,2 53.8
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2.3 OPIS, LASTNOSTI IN UPORABA SMREKOVINE

Smreka ima les z neobarvano jedrovino, zato se beljava in jedrovina barvno ne locita. Les
je veCinoma rumenkastobel, v starosti tudi rumenkastorjav. Ima razli¢no Siroke branike od
ozkih do Sirokih in so lepo razlo¢ne. Prehod iz ranega lesa do kasnega lesa je ve¢inoma
postopen. Svez les disi po smoli, zelo pogost pojav pa so smolni Zepki. Les ima nizko do
srednjo gostoto (430 kg/m®) in se zmerno kré&i. Smrekovina je elasti¢na in trdna in se lahko
cepi ter susi brez tezav. Brez tezav se povrSinsko obdeluje z vsemi komercialnimi laki,

dobro pa se tudi lepi, vijaéi in Zzeblja (Cufar, 2006).

Zaradi nizke vsebnosti ekstraktivov je les kemi¢no komajda aktiven, kar pomeni, da v stiku
z vodo, kislinami, bazami, alkoholom, maS¢obami, oljem, bakrom ali medenino ne pride
do obarvanja. Nezasciten les je le zmerno odporen proti vremenskim vplivom in neodporen
proti glivam in insektom. Pri uporabi na prostem mora biti smrekovina pravilno vgrajena in
zaScCitena oz. povrsinsko obdelana. Smrekovina se na trgu pojavlja kot hlodovina, zagan les
in furnir. Njena uporaba je zelo raznovrstna in mnozi¢na. Poseben pomen ima kot gradben
in konstrukcijski les ter za notranjo opremo, vendar pa se uporablja tudi za druge namene

kot so ostresja, mostovi, stene, stropi, okna, vrata, itd. (Cufar, 2000).

24 ZGRADBA SKORJE IGLAVCEV

Skorja predstavlja vsa tkiva zunaj vaskularnega kambija, ki so rezultat delovanja dveh
sekundarnih lateralnih meristemov: vaskularnega in plutnega kambija. Prvi prispeva
sekundarni floem, drugi pa felem in feloderm, ki skupaj s felogenom tvorita periderm —
sekundarno krovno tkivo dreves (Torelli, 1990). Skorja opravlja krovno funkcijo in sluzi za

prevajanje asimilatov iz listov po vejah in deblu do korenin (Cufar, 2006).

Skorjo delimo na zivi del, ki sega od vaskularnega kambija do najmlajSega, najglobljega

periderma in zunanji mrtvi del, ki ga imenujemo tudi lubje ali ritidom (Cufar, 2006).
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Slika 2: Zgradba skorje (Gricar, 2007).

Aksialni sistem floema iglavcev je sestavljen iz sitastih celic in aksialnih parenhimskih
celic, redkeje tudi vlaken. Podobno, kot v lesu se tudi v zrelem floemu ohrani radialni
razpored celic. Za razliko od prevajanja vode, ki ga opravljajo mrtve celice lesa, je
prevajanje hrane aktivni transport, ki ga lahko opravljajo le Zive celice. Pri iglavcih
prevajanje asimilatov poteka po sitastin celicah, ki so podolgovate in se na konceh
prekrivajo. Celice so med seboj povezane s sitastimi polji z modificiranimi piknjami, Ki jih
je najve¢ v radialnih stenah in na konceh celic. Ker sitaste celice ne vsebujejo jedra in
vakuole, je njihovo prezivetje popolnoma odvisno od specializiranih parenhimskih celic, ki
jim pravimo tudi Strassburgerjeve celice, s katerimi so sitaste celice fiziolo§ko povezane.
Sitaste celice prevajajo hrano le dokler so del prevodnega floema, kar ponavadi traja 1-2
leti. Znak, da celice niso ve¢ prevodne, je pojav kaloze, ki zatesni sitasta polja. Temu
pojavu sledi kolaps sitaste celice (Cufar, 2006). Po kolapsu sitastih celic, parenhimske
celice, ki so del starejSe zive skorje pogosto dodatno zrastejo in dozivijo sklerifikacijo, ki
se odraza, kot debelitev sten. Sklereide so mrtve celice z odebeljenimi in lignificiranimi
celitnimi stenami. Ce parenhimska celica enakomerno raste na vse strani, nastane

brahisklereida (Cufar, 2006).
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Osnovna naloga aksialnega parenhima v floemu je prevajanje in skladis¢enje hrane, v
starej$i skorji pa lahko vsebuje razne ergasti¢ne substance, kot so kristali in podobno.
Parenhimske celice so Zive, dokler so del zive skorje, po potrebi pa so se sposobne deliti in
rasti. NajintenzivnejSa sprememba parenhimskih celic je povrSinska rast (hipertrofija,
inflacija) ter naknadna rast in diferenciacija v razli¢ne tipe debelostenih sklereid (Cufar,

2006).

Floemska vlakna pri iglavcih pogosto izostanejo (tudi pri smreki), ¢e pa so Ze prisotna, pa

povecujejo trdoto in trdnost skorje (Cufar, 2006).

Radialni sistem floema iglavcev sestavljajo floemski trakovi, ki so ve¢inoma enoredni in
so zgrajeni iz parenhimskih celic, in sicer iz obi¢ajnih parenhimskih celic in
Strassburgerjevih celic, ki se med seboj po obliki le malo razlikujejo, vendar imajo
razli¢no funkcijo (Cufar, 2006).

S funkcionalnega vidika lo¢imo prevodni in neprevodni (skladis¢ni) floem. Ker je za
sitaste celice znacilno, da v neprevodnem floemu kolabirajo, prevodni floem imenujemo

tudi nekolabirani, neprevodni floem pa kolabirani (Cufar, 2006).

V najmlajsem prevodnem floemu je naceloma mogoce lociti letne prirastne kolobarje ali
branike ter rani in kasni floem, vendar te niso tako izrazite kot v lesu. Sirina branik v skorji
je v splosnem manjsa kot v lesu in v povpre¢ju znaSa nekaj desetink milimetra. Aksialni in
trakovni parenhim v neprevodnem floemu pogosto dozivita inflacijo (pove€anje dimenzij)

in sklerifikacijo (odebelitev celi¢nih sten) (Cufar, 2006).
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2.5 SKORJA SMREKE

Skorja smreke je sestavljena iz ozkega nekolabiranega in Sirokega kolabiranega floema, Ki
sega do najglobjega periderma, ter lubja z veC peridermi. Mlajsi nekolabirani sekundarni
floem se nahaja tik ob kambijevi coni. V njem so vidne prirastne plasti. Sitaste celice so
urejene v radialnih nizih. Plasti sitastih celic prekinjajo tangencialni nizi aksialnega
parenhima. Floemske trakove sestavljajo parenhimske in Strassburgerjeve celice. Sitaste
celice so ze kolabirane, aksialni parenhim pa dozivi inflacijo. V kolabiranem floemu se
floemski trakovi zverizijo. Pojavijo se gnezda sklereid, ki so nastala s sklerefikacijo
floemskega parenhima. Gnezda sklereid imajo slojasto odebeljene celi¢ne stene in majhne
pore. Njihovo Stevilo naras¢a od mlajSega proti starejSemu floemu. V kolabiranem floemu

se lahko nahajajo tudi sluzne celice. Smreka ima luskast tip lubja.

26 KAMBU

V deblih dreves prevladujejo sekundarna tkiva, delez primarnih tkiv pa je skoraj
zanemarljiv. Sekundarna rast je rezultat aktivnosti vaskularnega kambija (v nadaljevanju
kambij) in plutnega kambija, ki ga imenujemo tudi felogen. Oba kambija predstavljata
sekundarna in obstranska (lateralna) meristema, pri ¢emer vaskularni kambij proizvaja
sekundarni ksilem (les) in sekundarni floem, felogen pa tvori felem in feloderm. S
sekundarno rastjo se povecuje koli¢ina prevodnih tkiv v deblu, posledi¢no pa se povecuje

tudi premer debla (Cufar, 2006).

Prostorsko gledano ima kambij obliko votlega valja in v centripetalni smeri proizvaja
celice sekundarnega ksilema (lesa), centrifugalni smeri pa celice sekundarnega floema
(ligje) (Cufar, 2006).

Kambij je sestavljen iz vretenstih (fuziformnih) in trakovnih inicialk. Dolzina fuziformnih

inicialk je pri iglavcih nekje med 2 in 9 mm. (Cufar, 2006).
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Kambij v strogem pomenu besede predstavlja eno celico debelo plast vretenastih in
trakovnih inicialk. Ker pa je kambijeve inicialke v praksi tezko lociti od njihovih
neposrednih derivatov v lesu in skorji, pogosto uporabljamo izraz kambijeva cona, s

katerim poimenujemo kambijeve inicialke in njihove neposredne derivate (Cufar, 2006).

Kambijeve celice so tipi¢ne zive rastlinske celice s tanko celi¢no steno. Za razliko od celic
v kambiju pa je, z izjemo parenhimskih celic v beljavi, ve¢ina celic v lesu mrtvih in Sele

takrat lahko opravljajo svoje naloge (Cufar, 2006).

2.6.1 Celi¢ne delitve v kambiju

Kambijeve celice se delijo v razli¢nih smereh. Tako lo¢imo radialne (antikline) in
psevdotransverzalne delitve v radialni ravnini oz. pravokotno na povrSino debla in
perikline delitve v tangencialno aksialni ravnini oz. vzporedno s povrsino debla (Cufar,

2006).

Radialne delitve so multiplikativne, s katerimi se mnozi $tevilo kambijevih celic. Posledica
je povecCevanje povrSine oz. obsega kambija. Perikline delitve pa so aditivne in z njimi
nastajajo celice lesa ali floema. Posledica je poveCevanje premera debla. Ista kambijeva
celica se lahko predeli radialno ali tangencialno, vendar razli¢na tipa delitve ne potekata

hkrati (Cufar, 2006).

Razvoj celice poteka v ve¢ fazah: delitev, determinacija in diferenciacija. V fazi delitve
pride do delitve celi¢nega jedra, organelov in oblikovanja nove celi¢ne stene. V fazi
determinacije je dolocen tip celice (npr. traheida, parenhimska celica itd.). V fazi

diferenciacije se celica dokonéno oblikuje (Cufar, 2006).
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Proces diferenciacije traheide je sestavljen iz naslednjih faz:
e Rast celice (celica raste povrsinsko in v dolzino);
e Biosinteza vecslojne sekundarne celi¢ne stene in lignifikacija;
e Odmrtje celice, razkroj protoplazme in prevzem funkcije v trajnem tkivu (Cufar,
2006).

2.6.2 Sezonska aktivnost kambija

Delovanje kambija je periodi¢no. V nasem podnebju kambij pozimi praviloma miruje in to
obdobje imenujemo tudi dormantno obdobje. Kambij je aktiven v Casu vegetacijske dobe,
ki po grobi oceni na nizje lezecih rastis¢ih v osrednji Sloveniji traja od konca aprila 0z.
zaCetka maja pa vse do konca avgusta oz. zacetka septembra. Na visku vegetacijske dobe,
(Cufar, 2006). Ta osnovna spoznanja so zelo dopolnile raziskave kambijeve aktivnosti v
zadnjih letih (Gricar in sod., 2005, 2006, Gricar, 2007, Gri¢ar in Cufar, 2008)

2.7 NASTAJANJE LESA

2.7.1 Nastajanje lesa in floema pri smreki

Raziskave nastajanja lesa in floema pri navadni smreki so v Sloveniji zacela ze leta 2002
(Griéar, 2007, Gri¢ar in Cufar, 2008). Ugotovili so, da sta metodi pining (vbod kambija z
iglo) in metoda vzorCenja intaktnih tkiv primerni za raziskave dinamike nastanka
ksilemske branike, za nastanek floemske branike pa je bila ustrezna le metoda vzorcenja
intaktnih tkiv. Poleg tega pa so ugotovili tudi, da se celi¢ne delitve v kambiju zacnejo in
koncajo isto¢asno na ksilemski in floemski strani. Opravljeni so bili tudi nadzorovani
poskusi lokaliziranega ogrevanja in hlajenja debla navadne smreke v aktivhem in
dormantnem obdobju kambija, ki do dodatno pojasnili, kako temperaturne spremembe
vplivajo na kambijevo delovanje in celi¢no produkcijo (Gri¢ar in sod., 2005, 2006).
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Leta 2009 so se zacele kontinuirane raziskave sezonske dinamike nastajanja lesa in floema
na priblizno 100 let starih drevesih navadne smreke na rastiS¢ih Panska reka pri Ljubljani
(400 m n.m.v.) in Menina planina (1200 m n.m.v.). Rezultati raziskav v letih 2009-2011 so
pokazali, da se kambijeva celi¢na produkcija zacne prej na spodnjem rastiScu Panska reka,
in sicer v sredini aprila, na Menini planini pa v prvi polovici maja. Obdobje najbolj
intenzivnega nastajanja celic je bilo zabelezeno na obeh rastis¢ih podobno, in sicer v prvi
polovici junija. Rastna sezona je na spodnjem rasti$¢u daljSa, celi¢na produkcija v kambiju
se zaklju¢i v drugi polovici avgusta, na Menini planini pa v sredini avgusta. Celi¢na
produkcija na nizjem rastis¢u traja od 19-20 tednov, na viSje lezeCem rastis¢u pa 15-17
tednov. Posledi¢no je ksilemski in floemski prirastek $irSi pri smrekah iz nizjega rastisca.
Poleg tega je kambijeva celi¢na produkcija 3 do 6-krat vecja na ksilemski kakor pa na

floemski strani (Cufar in sod., 2012).

Na floemski strani se diferenciacija 1-2 plasti sitastih celic, ki so prezimile zacne en mesec
pred kambijevo celi¢no delitvijo. Letni floemski prirastek je bil primerljiv med tremi leti in

je bil za 1-2 celice $ir$i na nizjem rastiséu (Cufar in sod., 2012).

Ker se lahko sezonska dinamika kambijeve aktivnosti med leti zelo razlikuje, je treba s
tovrstnimi raziskavami nadaljevati ve¢ let. Pricujoce delo predstavlja del teh raziskav o

nastajanju lesa in floema pri smreki v Sloveniji.

2.7.2 Nastajanje lesa in floema pri bukvi v Sloveniji

Studije nastajanja lesa in floema pri navadnih bukvah (Fagus sylvatica L.), starih okoli 150
let, so se zacele v letu 2006 (Prislan, 2007, Prislan, 2012, Prislan in sod. 2010, 2013) na

rastis¢ih Panska reka pri Ljubljani (400 m n.m.v.) in Menina planina (1200 m n.m.v.).

Rezultati kazejo, da se produkcija novih ksilemskih in floemskih celic pri bukvah na
Panski reki vedno za¢ne v prvi polovici aprila. Obdobje maksimalne celi¢ne produkcije je
nastopilo konec maja 0z. na zacetku junija. Kambijeva celi¢na produkcija se je zakljucila v

sredini avgusta. VVzorci nastajanja lesa so bili podobni na obeh rasti§¢ih, vendar z zamikom
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na vi§jem rastiS¢u Menina planina, kjer se je produkcija novih celic zacela v sredini maja,
maksimalna celi¢na produkcija pa je nastopila okrog poletnega solsticija. Kambijeva
celi¢na produkcija se je zakljucila prej, kot na nizjem rastiscu, in sicer na zacetku avgusta.
Ksilemski prirastek je bil pri bukvi na Panski reki skoraj dvakrat §ir§i, kot na Menini
planini (Prislan in sod., 2013).

Metodi UV-mikrospektrofotometrija (UMSP) in transmisijska elektronska mikroskopija
(TEM) omogocata raziskave na sub-celicnem in ultra-strukturnem nivoju, zato je mogoce
podrobno raziskati proces odlaganja sekundarne celi¢ne stene in lignifikacije celic.
Lignifikacija se je pri bukvah s Panske reke zacela 1 do 2 tedna po nastanku prve nove
celice. Po enem mesecu je bilo mozno opaziti prvo popolno razvito trahejo ranega lesa.
Lignifikacija vlaken in aksialnega parenhima v ranem lesu se je zakljuéila priblizno 2
meseca kasneje. Po koncani kambijevi celi¢ni produkciji je diferenciacija terminalnih

lesnih vlaken potekala $e stiri tedne (Prislan in sod., 2009).

Studija nastanka floema pri bukvi je pokazala, da se je produkcija celic na lesno in
floemsko stran zacela istocasno, vendar se nastanek floema ocitno zacne z diferenciacijo 1
do 2 floemskih celic, ki sta prezimili. Kolaps sitastih celic ranega floema se pojavi kmalu

po prenehanju kambijeve celi¢ne produkcije (Prislan in sod., 2012).

Dinamika kambijeve aktivnosti ter nastajanja lesa in floema pri bukvi so za nas zanimive,
ker so raziskave potekale na Panski reki, v blizini rasti§¢a, kjer smo pridobili vzor¢ni

material smreke za to magistrsko nalogo.
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3 MATERIAL IN METODE

3.1 OPIS RASTISC

Raziskave te naloge smo opravili na Sestih odraslih drevesih smreke (Picea abies (L.)
Karst.) na rastis¢u pri Panski reki (46° 00°S in 14°40°V; okoli 400 m n.m.v.) V blizini
Ljubljane. Na rastis¢u smo izbrali dominantna in kodominantna smrekova drevesa, stara
68+8 let, s premerom okoli 36+5 cm. Izbrana vzor¢na drevesa se nahajajo v gozdni zdruzbi
Blechno fagetum, ki vsebuje pretezno navadno bukev (Fagus sylvatica L.), gorski javor

(Acer pseudoplatanus L.) in navadno smreko.

3.2 ODVZEM VZORCEV

Mikro izvrtke so sodelavci Oddelka za lesarstvo v letu 2012 odvzemali v tedenskih
intervalih od konca marca (23.3.2012) do konca septembra (24.9.2012) s pomo¢jo orodja
Trephor (Slika 3) (Rossi in sod., 2006). Da so se izognili nezazelenim poranitvenim
vplivom, ki so nastali kot odziv kambija na mehansko poskodbo, je bila razdalja med
vzorci najmanj 4 cm, vzoréenje pa je potekalo spiralno navzgor po obodu debla.

Takoj po odvzetju vzorca iz drevesa so ga fiksirali v raztopini etanol-formalina-ocetne
kisline (FAA) (Gricar, 2007).
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Slika 3: Odvzem mikro izvrtka s pomo&jo Trephorja.

3.3 PRIPRAVA VZORCEV ZA IZDELAVO MIKROSKOPSKIH PREPARATOV

Mikro izvrtke so iz FAA po 1 tednu prelozili v 70 % etanol in jih tam shranili. 1zvrtke smo
najprej obrezali na manjSe dimenzije, in sicer tako, da smo vzorcu s pomocjo britvice
odstranili odve¢ne starejSe branike ksilema, pri ¢emer smo ohranili le zadnjih nekaj
nastalih branik lesa in kolabiranega dela floema. Nato smo vzorec orientirali, tako da smo

preéni prerez obarvali s svin¢nikom (Slika 4).

b

Slika 4: Odstranjevanje starej$ega ksilema in floema ter orientacija vzorcev.
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Zatem smo vzorec dali v kaseto, na katero smo napisali Sifro, z oznako rastisca,, Stevilke
drevesa in datuma odvzema in nato kaseto potopili v reagen¢no posodo tkivnega
preparatorja Leica TP 1020, napolnjeno s 70 % etanolom (Slika 5). Ko smo posodo
napolnili s kasetami (priblizno 50 vzorcev), je bila ta pripravljena na infiltracijo. Proces
infiltracije je potekal v tkivnem preparatorju v 12 reagenénih posodah z razli¢nimi
raztopinami. Program in mehanizem tkivnega preparatorja sta omogocila avtomatsko
prestavljanje vzorcev iz ene reagencne posode v drugo. V prvih sedmih posodah so se
vzorci dehidrirali v etanolu, in sicer na zacetku v 70 % raztopini, nato pa $e v 90 %, 95 %
in na koncu v 100 % etanolu. Cas dehidracije poteka 2 uri v prvi in drugi posodi, v
preostalih pa po 1,5 ure. V naslednjih treh posodah sledi dehidracija v 100 % bio-clearu, in
sicer 1,5 ure v vsaki posodi. Postopek se zakljuci s prepajanjem vzorcev s parafinom, Ki

poteka v dveh posodah po 2 uri (Preglednica 2).

Slika 5: Tkivni preparator Leica TP 1020.
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Preglednica 2: Prikaz uporabljenih raztopin in ¢asa izpostavljenosti mikro izvrtkov v postopku infiltracije
(Rossi in sod., 2006).

RAZTOPINA CAS (min)
Etanol 70 % 120
Etanol 70 % 120
Etanol 90 % 90
Etanol 90 % 90
Etanol 95 % 90
Etanol 100 % 90

Etanol 100 % 90

Bio-clear 90
Bio-clear 90
Bio-clear 90
Parafin 120
Parafin 120

Po kon¢anem postopku infiltracije je sledilo vklapljanje vzorcev v parafin s pomocjo
parafinskega dispenzerja Leica EG 1120 (Slika 6). Kasete z vzorci smo skupaj s
kovinskimi posodicami, v katerih smo kasneje izdelovali parafinske bloke, postavili na
grelno plosco parafinskega dispenzerja, ogreto na 60°C in pocakali, da so se segrele. Nato
smo kasete z vzorci odprli in pokrovcek kasete zavrgli. V' kovinske posodice smo vlili
toliko parafina, da smo pokrili dno posodice. Zatem smo s pomocjo ogrevalne pincete
Leica EG F polozili vzorec na dno posodice pod kotom 45 stopinj glede na njene robove,
pri ¢emer je bil precni prerez vzorca obrnjen navzgor. Nato smo kovinsko posodico
postavili v petrijevko z mrzlo vodo in s pomoc¢jo ogrevane pincete drzali vzorec v parafinu
toliko ¢asa, dokler se ni parafin nekoliko utrdil in s tem fiksiral vzorec. V nadaljevanju
smo na kovinsko posodico postavili oznaceno kaseto, dolili parafin in jo postavili na mizo
za toliko Casa, da se je parafin na sobni temperaturi strdil. \Vzorce smo nato za 30 minut
polozili v hladilnik, da smo ohlajen parafinski blok lazje lo¢ili od kovinske posodice. Po
kon¢anem postopku smo s parafinskih blokov z olfa nozem odstranili odve¢en parafin.
Pred zacetkom rezanja preparatov smo na polavtomatskem rotacijskem mikrotomu Leica
RM 2245 bloku najprej izravnali povrSino rezanja in odstranili toliko parafina, da smo
prisli do vzorca. Nato smo vzorec za 24 ur namakali v mrzli vodi, s ¢imer so se tkiva

zmehcala, kar je olajsalo rezanje in izboljsalo kakovost rezin.
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Slika 6: A - Parafinski dispenzer Leica EG 1120 in ogrevalna pinceta Leica EG F; B — ohlajanje vzorcev pri
sobni temperaturi.
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3.4 REZANJE VZORCEV IN IZDELAVA MIKROSKOPSKIH PREPARATOV

Rezanje pre¢nih prerezov tkiv je potekalo s polavtomatskim rotacijskim mikrotomom
Leica RM 2245. Za rezanje smo uporabili jeklene noze Feather N34H za enkratno
uporabo. Postopek rezanja na rotacijskem mikrotomu poteka tako, da noz miruje, vzorec
pa se giblje v vertikalni smeri. Ko se vzorec vrne v zaéetno to¢ko, se pomakne za debelino
rezine proti nozu. Za ekonomi¢no porabo celotnega rezila noza in kvaliteto rezin smo noz

horizontalno postopoma premikali za dolZino vzorca.

Za vsak vzorec smo izdelali dva preparata z rezinami razli¢nih debelin: 8 um in 10 um. Pri
rezanju je nastajal dolg trak rezin, ki smo ga kasneje s pomoc¢jo vlaznih lesenih palcic
(zaradi boljsega oprijema) prestavili v posodo z mrzlo vodo. Najkvalitetnejse rezine smo z
objektnim stekelcem prestavili v vodno kopel Leica HI 1210 s temperaturo vode 40°C, da
so se lepo razgrnile (Slika 7). Nato smo jih prestavili na objektno steklo, namazano z
albuminom, ki zagotavlja boljsi oprijem rezin na steklu. Po konfanem postopku smo
objektna stekla z rezinami postavili v stekleno stojalce in jih za 20 minut postavili v

laboratorijski susilnik. Na koncu so se stekla ohladila na sobno temperaturo.

Slika 7: A — Vodna kopel Leica HI 1210 in posoda z mrzlo vodo; B — modro stekleno stojalce za objektna
stekelca.
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Vv v

Sledilo je ciscenje in barvanje rezin, ki je potekalo po 15 minut v petih posodicah z
razli¢nimi raztopinami. V prvih dveh je bila 100 % raztopina bio-cleara, da smo iz vzorcev
odstranili parafin, v drugih dveh smo jih spirali s 100 % etanolom, v zadnji posodici pa

smo jih obarvali z vodno mesanico barvil safranin in astra modro (Slika 8).

Slika 8: Posodice v katerih je potekal postopek obarvanja.

Mesanica barvila je bila pripravljena tako, da smo v 100 ml destilirane vode dodali 40 mg
safranina v prahu, 150 mg astra modrega v prahu in 2 ml ocetne kisline (Van der Werf in
sod., 2007).

Po kon¢anem barvanju smo vzorce spirali z destilirano vodo in jih dehidrirali v 100%
etanolu. Sledilo je vklapljanje rezin v vklopni medij Euparal, ki smo jih prekrili s krovnim
steklom. S pomocjo preparirne igle smo odstranili odveéne mehurcke, ki so se ujeli v
vklopnem mediju, s Copi¢em odstranili odve¢ni vklopni medij ob robovih objektnega
stekla in preparate obtezili z 200 g utezmi za najmanj 24 ur, da se je vklopni medij strdil

(Slika 9). Na koncu smo trajne preparate prec¢nih prerezov tkiv zlozili v Skatle.
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Slika 9: A — Izdelava trajnih mikroskopskih preparatov; B — Susenje preparatov obtezenih z 200 g utezmi.
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3.5 MERITVE IN OBDELAVA PODATKOV

Sledila je analiza tkiv s svetlobnim mikroskopom in sistemom za analizo slike. Za
opazovanje in zajem slike smo uporabili svetlobni mikroskop Nikon Eclipse E800 in
digitalno kamero Nikon DS-Fil, za merjenje tkiv pa ra¢unalniski program za analizo slike
NIS-Elements BR 3.2. Meritve so potekale tako, da smo na pre¢nih prerezih presteli
ksilemske in floemske branike tekocCega leta ter kambijeve celice vzdolZz treh radialnih

nizov. Pri vsakem vzorcu pa smo izmerili tudi Sirino nastajajoce ksilemske in floemske

branike 2012 (Slika 10).
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Slika 10: PH - floem; CZ — kambijeva cona; PC — celice v fazi primarne stene; SW — celice v fazi
oblikovanja veéslojne sekundarne celi¢ne in njihove lignifikacije; MT — zrele celice.
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Pri spremljanju sezonske dinamike kambijeve celi¢ne produkcije smo dolocili zacetek in
konec ter posledi¢no trajanje obdobja, ko kambij proizvaja celice. Zacetek kambijeve
produktivnosti smo dolo¢ili takrat, ko se je Stevilo celic v kambiju povecalo, njihove
celicne stene pa so bile tanjSe (zlasti novonastale). Konec kambijeve produktivnosti smo
dolo¢ili takrat, ko je Stevilo celic upadlo, lesnih celic v fazi postkambialne rasti ni bilo
opaziti, paC pa so bile lesne celice neposredno ob kambiju v naprednejSih fazah

diferenciacije (npr. biosinteza sekundarne celi¢ne stene in lignifikacija).

Pri procesu nastajanja ksilemske branike smo belezili glavne faze nastajanja celic (Slika
10):
e Stevilo celic v fazi povrsinske rasti (PC),
e Stevilo celic v fazi oblikovanja veéslojne sekundarne celi¢ne stene in njihova
lignifikacija (SW),

e Stevilo zrelih celic (MT).

Pri procesu nastajanja floemske branike smo belezili zaéetek diferenciacije prve celice
ranega floema (EP), ki se za¢ne pred kambijevo reaktivacijo, ¢as nastanka prvih celic
aksialnega parenhima (AP) in oblikovanje sklenjenega tangencialnega pasu AP, Ki
predstavlja mejo med ranim in kasnim floemom (EP oz. LP) ter $tevilo celic ranega in

kasnega floema (Slika 10). Sirino ksilemskega in floemskega prirastka smo tudi izmerili.

Poleg tega, pa smo s pomocjo racunalniskega programa za analizo slike NIS-Elements BR
3.2 izmerili $e Sirino ksilemske in floemske branike. Podatke smo zbrali v skupni tabeli, jih

obdelali in grafi¢no prikazali v programu Excel.
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4 REZULTATI

41 KAMBIEVA AKTIVNOST PRI NAVADNI SMREKI V RASTNI SEZONI 2012

Dinamiko kambijeve aktivnosti pri vzorénih smrekah na Panski reki v rastni sezoni 2012
se je razlikovala med posameznimi drevesi. Pri vseh drevesih smo kambijevo aktivnost
zabelezili 94. dan v letu (3.4.2012), izjema je le drevo 12, pri katerem je bil kambij aktiven
teden dni kasneje (10.4.) (Slika 11). Zaklju¢ek kambijeve celicne produkcije se je med
drevesi bolj razlikoval in smo ga zabelezili med 226. in 247. dnevom v letu (13.8. in 3.9.).
Povpre¢no je kambijeva aktivnost trajala 144 dni, pri ¢emer je bila najkraj$a pri smreki 12
(125 dni) in najdaljsa pri smreki 10 in 11 (153 dni). Zacetek, konec in trajanje kambijeve
aktivnosti pri vsakem od 6 testnih dreves so prikazani na sliki (Slika 11).
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Slika 11: Kambijeva aktivnost pri navadni smreki na Panski reki v rastni sezoni 2012. Stolpci prikazujejo
razpon od dneva v letu, ko se je kambijeva aktivnost zacela in koncala pri vsakem od 6 testnih
dreves.
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4.2 SEZONSKA DINAMIKA NASTAJANJA KSILEMSKE BRANIKE

Pri nastajanju ksilemske branike smo raziskali tri glavne faze razvoja lesnih celic: celice v
fazi povrsinske rasti (PC), celice v fazi oblikovanja in lignifikacije vecslojne sekundarne
celi¢ne (SW) ter popolnoma oblikovane celice (MT). Prve PC celice so pri drevesih 7, 8 in
9 pojavile na 104. dan v letu (13.4.), pri drevesih 10, 11 in 12 pa na 112. dan v letu (21.4.)
(Slika 12).
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Slika 12: Nastanek prvih celic v fazi primarne celi¢ne stene (PC) pri posamezni smreki.

Prve SW celice so se pri posameznih drevesih pojavile zelo razli¢no, med 121. dnevom v
letu (30.4.) in 132. dnevom v letu (11.5.). Najprej so se pojavile pri drevesu 9, najkasneje
pa pri drevesih 8 in 12 (Slika 13).
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Slika 13: Nastanek prvih celic v fazi odlaganja in lignifikacije celi¢ne stene (SW) pri posameznem drevesu.

Podobno so se tudi prve MT celice oblikovale pri posameznih drevesih zelo razli¢no; med
140. dnevom v letu (19.5.) in 153. dnevom v letu (1.6.). Najprej so se pojavile pri drevesih
7, 10 in 11, najkasneje pa pri drevesih 8 in 12 (Slika 14). Iz zgoraj prikazanih rezultatov
lahko vidimo, da je v povpre¢ju od nastanka prve PC celice pa do nastanka prve MT celice
preteklo 37 dni, od nastanka prve PC celice do nastanka prve SW celice 20 dni, od

nastanka prve SW celice pa do nastanka prve MT celice pa 17 dni.
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Slika 14: Nastanek prvih zrelih celic pri posamezni smreki.
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Z zakljuckom kambijeve celi¢ne produktivnosti, novih PC celic v lesu ni bilo ve¢. Med
drevesi se je konec produkcije zelo razlikoval, saj smo ga zabelezili med 222. (9.8.) in 243.
dnevom v letu (30.8.). Konec nastajanja novih celic se je najprej pojavil pri drevesu 12,

najkasneje pa pri drevesu 10 (Slika 15).
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Slika 15: Konec nastajanja celic lesa pri posameznem drevesu.

Iz spodnje slike (Slika 16) je razvidno, da so se zadnje nastale celice kasnega lesa pri vseh
drevesih popolnoma izoblikovale do 271. dneva v letu, kar pomeni da so se v povprecju

popolnoma oblikovale 32 dni po koncu kambijeve aktivnosti.
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Slika 16: Popolnoma oblikovane zadnje nastale celice kasnega lesa pri smrekah s Panske reke v letu 2012.
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Kon¢no S§irino ksilemskih branik 2012 pri smrekah s PanSke reke smo izrazili s Stevilom
celic in $irino v pm (Slika 17 in 18). 1z slik 17 in 18 je razvidno, da je bila branika lesa
2012 v povprecju siroka 60 celic, oziroma 1800 um (Slika 18). Drevo 9 je imelo najsirSo
braniko, ki je znasala 2711 um oz. 79 celic, najozjo braniko pa je imelo drevo 12, in sicer

1195 pum oz. 44 celic v radialnem nizu.
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Slika 17: Stevilo celic v popolnoma oblikovani ksilemski braniki 2012 pri smrekah s Panske reke.
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Slika 18: Povprec¢na $irina ksilemske branike 2012 pri posameznem drevesu.
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4.3 SEZONSKA DINAMIKA NASTAJANJA FLOEMSKE BRANIKE

Diferenciacija prvih celic ranega floema (EP) se za¢ne 15 dni pred kambijevo reaktivacijo,

in se je pri vseh preiskovanih smrekah zacela istocasno, tj. 80. dan v letu (20.3.) (Slika 19).
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Slika 19: Zacetek diferenciacije prvih celic ranega floema za posamezno drevo.

Mejo med ranim in kasnim floemom predstavlja tangencialni pas aksialnega parenhima
(AP), ki se je posami¢no zacel pojavljati pri posameznih drevesih zelo razli¢no, vendar pa
je v povpredju nastal 123. dan v letu (2.5.) (Slika 20). Najprej je nastal pri drevesu 11, in
sicer 112. dan v letu (21.4.), najkasneje pa se je pojavil pri drevesu 8, in sicer 132. dan v
letu (11.5.). Tangencialni pas AP se je sklenil pri drevesu 7 na 135. dan v letu (14.5.), pri
drevesu 8 na 170. dan v letu (18.6.), pri drevesu 9 na 49. dan v letu (28.5.), pri drevesu 10
na 143. dan v letu (22.5.), pri drevesu 11 na 130. dan v letu (9.5.) in pri drevesu 12 na 184.

danv letu (2.7.).
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Slika 20: Dan pojava prvih celic aksialnega parenhima za posamezno drevo.

Prve celice kasnega floema (LP) so se pri Stirih drevesih (7, 10, 11 in 12) pojavile
istoCasno, in sicer na 127. dan v letu (6.5.), pri drevesu 8 na 132. (11.5.) in pri drevesu 9 na

121. dan v letu (30.4.) (Slika 21).
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Slika 21: Dan nastanka prvih celic kasnega floema za posamezno drevo.

Struktura EP je bila pri vseh testnih drevesih primerljiva, saj je bila sestavljena iz treh do
stirih slojev sitastih celic (Slika 22). V splosnem je bil EP pri petih smrekah sestavljen iz 4

celic, izjema je le drevo 8, pri katerem je bilo povprecno stevilo celic EP 3 sloje.
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Slika 22: Stevilo celic ranega floema (EP) za posamezno drevo.

Stevilo celic LP pa se je med drevesi nekoliko bolj razlikovalo in je znasalo v povpre&ju 5-
7 slojev celic (Slika 23).
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Slika 23: Stevilo celic kasnega floema (LP) za posamezno drevo.

Poleg Stevila celic ranega in kasnega floema pa smo merili tudi Sirino floemske branike
(Slika 24), ki je v povpre¢ju znasala 231 pum. Ugotovili smo, da je nastala najSirSa
floemska branika pri drevesu 9 in sicer 301 pm 0z. 11 slojev celic, najozja pa je nastala pri

drevesu 12 in sicer 181 um 0z. 9 slojev celic.
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Slika 24: Sirina floemske branike za posamezno drevo.

4.4 SIRINE KSILEMSKE IN FLOEMSKE BRANKE V RASTNI SEZONI 2012

Primerjali smo Sirine ksilemskih in floemskih branik nastalih v letu 2012. Rezultati (Slika
25), kazejo, da so bile floemske branike znatno ozje od ksilemskih, in sicer v povpre¢ju kar
za 7,8-krat. Floemske branike tako predstavljajo v povprecju le 12,8 % Sirine letnega
debelinskega prirastka, ki ga proizvede kambij na bazi drevesa. NajsirSa floemska in
ksilemska prirastka smo zabelezili pri drevesu 9, najozja pa pri drevesu 12. Pri drevesu 7
floemska branika predstavlja 12,5 % Sirine ksilemske branike, pri drevesu 8 in 9 11 % oz.
11.1%, pri drevesu 10 17,1 %, pri drevesu 11 13,4 % in pri drevesu 12 15,1 % Sirine
ksilemske branike. 1z podatkov je mogoce tudi razbrati, da je variabilnost v $irini letnega

prirastka med posameznimi drevesi vecja v primeru ksilema kot floema.
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Slika 25: Primerjava $irine ksilemske (A) in floemske (B) branike.
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5 RAZPRAVA

Pri raziskovanju kambijeve aktivnosti pri navadni smreki v rastni sezoni 2012 smo
ugotovili, da se je pri vseh drevesih zacela isto¢asno, in sicer na zacetku aprila. 1zjema je
bilo le drevo 12, pri katerem smo kambijevo reaktivacijo zabelezili teden dni kasneje. Prve
raziskave sezonske dinamike kambijeve aktivnosti so bili v Sloveniji opravljene v letih
2002-2004 na Sorskem polju in Pokljuki (Gricar, 2007). Pri smrekah na SorSkem polju so
se delitve v kambiju zacele v sredini aprila na Pokljuki pa na zacetku maja. Prve ksilemske
celice v fazi postkambijske rasti so bile zabelezene 1-2 tedna po zaéetku delitev v kambiju.
Casovni odmiki med zaporednimi fazami ksilogeneze so pri smreki na obeh rasti§¢ih
znasali priblizno 2 tedna (Gricar, 2007). Pri nasih smrekah pa smo prve ksilemske celice v

fazi postkambijske rasti zabelezili 2-3 tedne po zacetku delitev v kambiju.

Prislan (2012) je od leta 2008 do 2011 raziskoval sezonsko nastajanje ksilema in floema
pri bukvi (Fagus sylvatica L.) na Panski reki. Primerjava sezonske dinamike kambijeve
aktivnosti pri bukvi in smreki kazejo, da se je zacetek celi¢ne produkcije v kambiju pri
bukvi v raziskanih letih zacel priblizno en teden kasneje v primerjavi z naso smreko na
Panski reki v letu 2012. Ugotovil je tudi, da se je celi¢na produkcija zacela in koncala
isto¢asno na ksilemski in floemski strani in, da je bila celicna produkcija kambija na
ksilemski strani do 12-krat vecja, kot na floemski strani v treh letih raziskav bukve na

Panski reki.

Zadnje nastale celice kasnega lesa so se pri vseh smrekah raziskanih v tej nalogi
popolnoma izoblikovale do 271. dneva v letu, tj. 32 dni po zaklju¢ku kambijeve celi¢ne
produkcije. Podobno je tudi Gricar (2007), Ki je raziskovala ksilo- in floemogenezo pri beli
jelki (Abies alba Mill.) na Ravniku in navadni smreki (Picea abies (L.) Karst.) na Sorskem
polju in Pokljuki v letu 2003, ugotovila, da je na vseh rasti§¢ih razvoj terminalnih traheid
kasnega lesa (odlaganje sekundarne celi¢ne stene in lignifikacija) potekal se 7-9 tednov po
koncu kambijeve aktivnosti, prav tako pa je na vseh rastis¢ih razvoj terminalnih celic

kasnega floema potekal priblizno 4 tedne po zakljucku celi¢nih delitev v kambiju.
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Kon¢na $irina ksilemskih branik smreke na Panski reki v letu 2012 je v povprecju Stela 60
celic, oziroma merila 1800 pm. Gricar (2007) poroca, da je povprecna Sirina ksilemske
branike 2003 pri smrekah s Pokljuke znaSala 42 slojev celic in s SorSkega polja 26 celic,

pri jelkah z Ravnika pa okoli 70 celic.

V nasi raziskavi smo zasledili veliko variabilnost v dinamiki nastajanja ksilemske branike
med posameznimi drevesi na Panski reki. Vendar pa lahko Sirina prirastka zelo variira tudi

po obodu istega drevesa.

Gricar (2007) je nadalje pri prouc¢evanju sezonske dinamike floemske branike ugotovila, da
se je diferenciacija prvih celic ranega floema (EP) zacela pred kambijevo reaktivacijo, kar

smo potrdili tudi v nasih raziskavah.

Gricar (2007) je ugotovila, da je bila floemska branika ob koncu rastne sezone 2003 pri
smrekah na SorSkem polju Siroka 8-13 in na Pokljuki 7-11 plasti celic ter pri jelkah na
Ravniku 6-9 slojev celic. V splosnem je kambij pri nastetih drevesnih vrstah in rastiscih,
proizvedel 5 do 12-krat ve¢ ksilemskih celic kot pa floemskih. Prav tako je ugotovila, da je
bila variabilnost v Stevilu celic po obodu debla posameznega drevesa, med drevesi in med
rasti§¢i v letu 2003 vedja na ksilemski strani v primerjavi s floemsko. Sirina floemske

branike nasih smrek s Panske reke v letu 2012 je bila sestavljena iz 9-11 plasti celic.

Struktura ranega floema je bila primerljiva pri smreki in jelki na treh rastis¢ih (Gricar,
2007). Rani floem je bil zgrajen iz 3-4 plasti sitastih celic z velikimi radialnimi
dimenzijami in tankimi celi¢nimi stenami, kar je znacilno za druzino borovk. Do podobnih

ugotovitev smo prisli tudi pri smrekah, preiskovanih v tej nalogi.

V svoji raziskavi GriCar (2007) navaja, da se je pri obeh drevesnih vrstah celi¢na
produkcija zacela isto¢asno na ksilemski in floemski strani. Pred kambijevo aktivnostjo je
vV 1-2 zunanjih plasteh floemskih derivatov Ze potekal proces diferenciacije, brez
predhodnih delitev (druga polovica aprila). Prve posamezne celice tangencialnega pasu

aksialnega parenhima, ki locijo rani in kasni floem, je zasledila priblizno 2-3 tedne po
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kambijevi reaktivaciji ne glede na drevesno vrsto ali rasti§¢e. Prve posamezne celice
tangencialnega pasu aksialnega parenhima pa smo pri nasih smrekah zasledili priblizno 3-4

tedne po kambijevi reaktivaciji.

Na podlagi nasih ugotovitev lahko zaklju¢imo, da obstajajo razlike v dinamiki nastajanja
lesa in floema med drevesnimi vrstami, pa tudi pri posamezni drevesni vrsti, saj na njih
vplivajo Stevilni dejavniki, kot npr. sama genetska zgradba populacij drevesne vrste, starost

in vitalnost dreves, rasti$ce, itd.



Gnidovec G. Nastajanje lesa in floema navadne smreke v Panski reki pri Ljubljani. 36
Mag. naloga. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniska fakulteta, Oddelek za lesarstvo, 2013

6 SKLEPI

Kambijeva aktivnost se je v letu 2012 pri petih raziskanih smrekah (Picea abies) na Panski
reki zacela na 94. dan v letu (3.4.2012), pri eni pa teden dni kasneje. Zakljuéek kambijeve
celicne produkcije smo zabelezili med 13.8. in 3.9.2012. Kambijeva aktivnost je v
povprecju trajala 144 dni (od 125 do 153 dni).

Pri spremljanju sezonske dinamike nastajanja ksilemske branike smo ugotovili, da so prve
celice v fazi povrSinske rasti (PC) v povprecju nastale 17.4., celice v fazi oblikovanja
vecslojne sekundarne celi¢ne stene in lignifikacije (SW) 7.5. in popolnoma oblikovane
celice (MT) 24.5. 2012. Konec nastajanja novih PC celic lesa, ki je ¢asovno sovpadal z
zaklju¢kom kambijeve celi¢ne produkcije, Smo v povpre¢ju zabelezili 20.8.2012. Razvoj
zadnjih nastalih celicah kasnega lesa se je popolnoma zakljuéil do 27.9.2012. Povpreéna
Sirina lesne branike 2012 je bila 1800 um (1195,7 do 2711,5 um) oz. 60 (44 do 79) celic v

radialnem nizu.

Pri proudevanju sezonske dinamike nastajanja floemske branike smo zabelezili
diferenciacijo prvih celic ranega floema (EP) 20.3., nastanek prvih celic aksialnega
parenhima (AP), ki predstavlja mejo med ranim in kasnim floemom, 2.5., in nastanek prvih
celic kasnega floema (LP) 6.5. 2012. Povpre¢no Stevilo celic ranega floema je bilo 4,
kasnega floema pa 6 celic v radialnem nizu. Povpre¢na §irina floemske branike je znasala
231 um (181,1 do 301,1) oz. 10 slojev celic (9 do 11).

Pri primerjavi $irin ksilemske in floemske branike 2012 smo ugotovili, da je bila floemska
branika v povpreéju 7,8-krat (5,8 do 9,1) ozja od ksilemske branike. Variabilnost $irin

ksilemskih branik je bila vecja, kot variabilnost Sirin floemskih branik.
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7 POVZETEK

Raziskave nastajanja lesa in floema smo opravili na Sestih odraslih drevesih smreke (Picea
abies (L.) Karst.) na rastis¢u pri Panski reki (46° 00°S in 14°40°V; okoli 400 m n.m.v.) v
blizini Ljubljane.

Cilji naloge so bili:

a) dolociti zacetek in konec kambijeve celiéne produktivnosti ter posameznih faz
nastajanja lesa in floema;
b) raziskati sezonsko dinamiko nastanka ksilemske in floemske branike;

c) primerjati dinamiko nastajanja lesa in floema med drevesi.

Mikro izvrtke so sodelavci Oddelka za lesarstvo odvzemali v tedenskih intervalih od
23.3.2012 do 24.9.2012 s pomocjo orodja Trephor.

Meritve smo opravili na trajnih mikroskopskih preparatih pre¢nih prerezov tkiv kambija,
ksilema in floema obarvanih s safraninom in astra modrim s pomocjo svetlobnega

mikroskopa Nikon Eclipse E800 in programa za analizo slike NIS-Elements BR 3.2.

Kambijeva aktivnost se je v letu 2012 pri petih raziskanih smrekah (Picea abies) na Panski
reki zacela na 94. dan v letu (3.4.2012), pri eni pa teden dni kasneje. Zakljucek kambijeve
celiéne produkcije smo zabelezili med 13.8. in 3.9.2012. Kambijeva aktivnost je v

povprecju trajala 144 dni (od 125 do 153 dni).

Pri spremljanju sezonske dinamike nastajanja ksilemske branike smo ugotovili, da so prve
celice v fazi povrSinske rasti (PC) v povprecju nastale 17.4., celice v fazi oblikovanja
vecslojne sekundarne celicne stene in lignifikacije (SW) 7.5. in popolnoma oblikovane
celice (MT) 24.5. 2012. Konec nastajanja novih PC celic lesa, ki je ¢asovno sovpadal z
zakljuckom kambijeve celi¢ne produkcije, smo v povprecju zabelezili 20.8.2012. Razvoj

zadnjih nastalih celicah kasnega lesa se je popolnoma zakljucil do 27.9.2012. Povprecna
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Sirina lesne branike 2012 je bila 1800 um (1195,7 do 2711,5 um) oz. 60 (44 do 79) celic v

radialnem nizu.

Pri proucevanju sezonske dinamike nastajanja floemske branike smo zabelezili
diferenciacijo prvih celic ranega floema (EP) 20.3., nastanek prvih celic aksialnega
parenhima (AP), ki predstavlja mejo med ranim in kasnim floemom, 2.5., in nastanek prvih
celic kasnega floema (LP) 6.5. 2012. Povpre¢no Stevilo celic ranega floema je bilo 4,
kasnega floema pa 6 celic v radialnem nizu. Povprecna $irina floemske branike je znasala
231 um (181,1 do 301,1) oz. 10 slojev celic (9 do 11).

Pri primerjavi Sirin ksilemske in floemske branike 2012 smo ugotovili, da je bila floemska
branika v povpre¢ju 7,8-krat (5,8 do 9,1) ozja od ksilemske branike. Variabilnost $irin

ksilemskih branik je bila vecja, kot variabilnost $irin floemskih branik.
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