ALINA HEJIJNOWICZ

ANATOMIA. EMBRIOLOGIA | KARIOLOGIA TOPOLI
I. WSTEP

Znajomo$¢ mikroskopowej struktury réznych organéw to-
poli jest niepetna. Niektore organy sg opracowane bardzo szcze-
g6towo, o budowie innych istniejg w literaturze tylko wzmianki.

Rodzaj Populus, ktory jest reprezentowany przez wiele ga-
tunkéw, odmian i form uprawnych, wykazuje ogromng zmien-
no$¢ budowy. Utrudnia to operowanie uproszczonymi schemata-
mi przy opisywaniu budowy organéw. W pewnych przypadkach
przedstawiony schemat jest charakterystyczny dla rodzaju, w in-
nych dla gatunku czy odmiany.

W ponizszym opracowaniu bede niejednokrotnie siega¢ do
danych dotyczgcych gatunkéw pozaeuropejskich, zwiaszcza wow-
czas, gdy brak jest informacji o gatunkach wystepujacych Iub
uprawianych w Polsce, albo gdy istniejagce dane $wiadczg o tym,
ze schemat budowy i rozwoju jakiego$ organu u przedstawicieli
wielu réznych gatunkow jest podobny.

Il. BUDOWA ORGANOW WEGETATYWNYCH

ROZWOJ | PIERWOTNA BUDOWA PEDU

Rozwdj osobniczy topoli rozpoczyna sie od podziatu zygoty.
Po licznych podziatach jej komoérek potomnych powstaje kulisty
zarodek, w ktorym wyodrebniajg sie: korzen zarodkowy (radi-
cula), zawigzki dwodch liscieni i zawigzek pedu (plumula). Po-
czatkowo w roélinie zdolne do podziatu sg wszystkie komorki
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146 Topole — Populus sp.

Ryc. 1. lustracja zmiany ksztattu wierzchotka wzrostu pedu Populus nigra
var. italica na przekroju podluznym (Brodzki 1955): a — w zarodku, b —
w dwudniowej siewce, ¢ — w dojrzatym pedzie

zarodka, pézniej strefy dzielgcych sie komérek zostajg ograni-
czone do szczytowych czesci rosliny, ktore okresSla sie terminem
merystemow wierzchotkowych. Komorki merystematyczne wy-
stepujace na wierzchotkach wzrostu pedu i korzenia dzielg sie,
rosng i roznicujg w dojrzate tkanki. Niektore z nich zachowujg
zdolno$¢ dzielenia sie poza strefg wierzchotkowg i funkcjonujac
jako merystemy boczne (miazga tyko-drzewna czyli kambium
i miazga korkotworcza czyli fellogen) powodujg wzrost organéw
na grubos¢.

Wierzchotek wzrostu pedu u topoli wykazuje w rozwoju
osobniczym duzg zmienno$¢  ksztattu, wielkoSci i struktury
wewnetrznej (ryc. 1). W zarodku jest on niewielki i zupetnie
ptaski. Jednak juz w tym stadium rozwoju ro$liny mozna w nim
wyrdzni¢ cze$¢ centralng (korpus) okrytg pokiadem plaszczo-
wym (tunikg). Tunika powstaje wowczas, gdy powierzchniowe
komorki wierzchotka dzielg sie wylacznie prostopadle do jego
powierzchni. Liczba warstw tuniki u topoli nie jest stata. Brodz-
ki (1955) u P. nigra var. italica znajdowat wierzchotki z tunika
jedno- i dwuwarstwowg, a Kalb e (1962) u tego samego gatunku
opisat wierzchotki z jednokomorkowg warstwg tuniki. Redukcja
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Ryc. 2. Schemat uktadu pier-
wotnych wiazek tyko-drzew-
nych w pedzie topoli (Eames
i MacDaniels 1947). Miejsca
zakropkowane — wigzki, fra-
gmenty niezakropkowane —
luki lisciowe. Linig przerywa-
ng oznaczono granice S$ladéw
lisciowych wchodzacych do je-
dnego liscia

warstw tuniki, jak stwierdzit Brodz ki (1955), nastepuje w
okresie intensywnego wzrostu wierzchotka i jest zwigzana
z okresowym pojawianiem sie zawigzkow lisci, bowiem w ich
tworzeniu gtowny udziat bierze wewnetrzna warstwa tuniki.

W dojrzatej roélinie wierzchotek jest szeroki lecz stosunko-
wo phaski (ryc. Ic). W poréwnaniu z wierzchotkiem zarodka czy
mtodej siewki jest on bardziej zr6znicowany pod wzgledem cy-
to-histologicznym (Brodz ki 1955).

W poblizu szczytu wierzchotka w zewnetrznej czesci korpu-
su wyodrebniajg sie pasma waskich wydtuzonych komorek pra-
miazgi (prokambium). Zachowujg one zdolno$¢ dzielenia sie

10*

http://rcin.org.pl



148 Topole — Populus sp.

Ryc. 3. Schemat budowy wezta jednorocznego pedu Populus
alba na przekroju poprzecznym: a i b — dwa skrawki z roz-
nych pozioméw tego samego wezta

przez caty okres swego istnienia. W pramiazdze réznicujg sie
pierwotne wigzki tyko-drzewne. Tworzg one odgatezienia do za-
wigzkéw lisci. Do kazdego zawigzka wchodzg 3 wigzki (Slady
lisSciowe — ryc. 2). Ich liczba jest u wszystkich zbadanych ga-
tunkéw topoli taka sama. W miejscach odgateziania sie Sladow
lisciowych powstajg Iuki lisciowe (ryc. 3).

W pachwinach zawigzkéw lisci sg zaktadane zawigzki pedow
bocznych. Rozwijajacy sie w nich system pierwotnych wigzek
tyko-drzewnych jest niezalezny od systemu wigzek pedu, na
ktérym zawigzki sg osadzone. Réznicujg sie one w kierunku na-
sady pedu, gdzie fgczg sie z systemem wigzek pedu macierzy-
stego. Wiazki biegnace w zawigzkach pedéw pachwinowych okre-
$la sie terminem Sladéw gateziowych, a powstajace w pierscieniu
tkanki tyko-drzewnej pedu macierzystego luki — lukami gate-
ziowymi.

Opisana wyzej organizacja systemu naczyniowego w wezle
miodego pedu topoli jest zachowana i w dojrzatym pedzie.

W miodym, rozrastajacym sie na dtugos¢ pedzie funkcje
okrywajacg petni skorka, a sztywno$é roslinie nadaje lezacy pod
nig poktad kolenchymy tj. zywych, wydtuzonych komérek o nie-
regularnie ale silnie zgrubiatych, celulozowych $cianach, cha-
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rakteryzujacych sie duzg elastycznoscig. Natomiast po zakon-
czeniu wzrostu wydtuzeniowego miedzywezli, gdy rozpoczyna sie
w nich przyrost wtérny, funkcje wzmacniajaca petnig pierwotne
widkna tykowe (ryc. 3).

W miodych organach topoli bardzo liczne sg krysztaty
szczawianu wapnia, pojedyncze lub tworzace druzy.

MIAZGA | WTORNA BUDOWA tODYGI

Przyrost wtérny u topoli rozpoczyna sie bardzo wcze$nie.
Znajdujace sie w Srodku pierwotnej wigzki tyko-drzewnej ko-
morki pramiazgi dzielg sie stycznie do obwodu organu odktada-
jac regularne, promieniste rzedy komoérek miazgi.

Miazga u topoli sktada sie z dwoch typéw komorek inicjal-
nych. Pierwsze, inicjaty wrzecionowate, dajg poczatek tym ele-
mentom wtornego tyka i drewna, ktore sg zaliczane do ukiadu
podtuznego. Drugie, inicjaty promieni, zapoczatkowujg promienie
tyko-drzewne.

Uktad komorek miazgi jest u topoli niepietrowy, to znaczy,
ze konce komorek ogladane na przekroju stycznym znajdujg sie
na réznych poziomach. Dzieje sie tak wowczas, gdy powiekszanie
sie obwodu miazgi odbywa sie poprzez poprzeczne lub sko$ne
podziaty komorek inicjalnych i wrastanie ich koncéw pomiedzy
komorki sasiednie.

Tempo wzrostu komorek potomnych miazgi nie jest jedna-
kowe. Komorki, z ktérych powstang cziony naczyn rosng tylko
w poprzek nie wydtuzajgc sie i w ten sposéb diugos¢ czionu
naczynia moze byC miarg dtugosci komorki miazgi, z ktorej
dany czton powstat. Komérki, z ktérych powstang cztony rurek
sitowych powiekszaja swoja dtugosé dwukrotnie, a te z ktérych
powstang widkna nawet trzykrotnie.

Przecietna dtugos¢ inicjatbw wrzecionowatych rosnie z wie-
kiem miazgi i maleje z wysokos$cig pnia. U osiki np. na poziomie
4 m od podstawy pnia w pierwszym roku zycia drzewa wynosifa
ona 0,25 mm, a w 45 roku zycia okoto 0,70 mm (Hejnowicz
i Hejnowicz 1958). Diugos$¢ inicjatow gwaltownie maleje
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150 Topole — Populus sp.

z wysokoscig pnia (Hej nowicz i Hejnowicz 1958, Ras-
katovi Kosicenko 1968).

Strefa miazgi w okresie zimowego spoczynku jest u topoli
bardzo waska i obejmuje 5-8 warstw komorek (Davis
i Evert 1968, Ev ert i Koztowski 1967). Nie jest tez
tatwo wyr6zni¢ w niej warstwe wiasciwych komorek inicjal-
nych. U topoli w przeciwienstwie do wielu innych przedstawi-
cieli roslin drzewiastych komorki inicjalne miazgi po przezimo-
waniu dzielg sie od razu, bez poprzedzajgcego ten podziat wzro-
stu promienistego. Jako pierwsze powstajg elementy tyka, a do-
piero o okoto 6 tygodni pozniej drewna (Davis i Evert 1968,
Evert i Koztowski 1967). Tempo odkiadania przez inicjaty
miazgi komorek tyka i drewna nie jest jednakowe. W normal-
nych warunkach ilo$¢ odktadanego drewna wielokrotnie prze-
wyzsza ilo$¢ odktadanego tyka i w rezultacie szeroko$¢ warstwy
drewna w jednym sezonie wegetacyjnym jest znacznie wieksza.
W sezonie o stabej aktywnos$ci miazgi réznice te zmniejszajg sie
i bywa nawet tak, ze pierscien tyka jest szerszy niz drewna (D a-
vis i Evert 1968). Ostabienie aktywnosci miazgi wyraza sie
wiec gtdéwnie ostabieniem tempa odktadania komdérek w strone
drewna.

Aktywno$¢ miazgi jest najwieksza w koncu maja i na po-
czatku czerwca. Na poczatku sierpnia Davis i Evert (1968)
w strefie miazgi nie znajdowali zadnej dzielgcej sie stycznie ko-
morki. Natomiast podziaty skosne lub poprzeczne, dzieki ktérym
nastepuje powiekszanie sie obwodu miazgi obserwowano az do
konca trwania sezonu wegetacyjnego.

Reaktywacja miazgi na wiosne rozpoczyna sie u topoli 2-3
tygodnie po rozwinieciu pakow (Lobzanidze 1961). Istot-
ny wplyw na to ma temperatura powietrza. Zaprzestanie dzia-
falnosci miazgi jest niezalezne od procesu naturalnego zrzucania
lisci, aktywnos$¢ miazgi konczy sie o 1 -2 miesiecy wczesniej niz
rozpoczyna sie opadanie lisci. Scisty zwigzek istnieje pomiedzy
dtugoscig trwania okresu aktywno$ci miazgi a wysokoscig n.p.m.
Na wiekszych wysokosciach poOzniej zostaje przerwany spoczy-
nek miazgi i wczesniej koriczy sie okres jej aktywnosci. Skraca
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sie tez odstep czasu pomiedzy zakonczeniem aktywnosci miazgi
a opadaniem lisci. Rozwo0j pakoéw $pigcych zachodzacy w pew-
nych warunkach pod koniec sezonu wegetacyjnego moze wzno-
wic¢ aktywnos$¢ miazgi (Lobzanidze 1971). Natomiast ekspe-
rymentalne usuniecie lisci w petni sezonu moze przedtuzy¢ pro-
ces odktadania drewna (Ruggeri 1960).

BUDOWA DREWNA WTORNEGO

Drewno topoli jest miekkie i lekkie. Szeroko$¢ pierScieni
moze by¢ bardzo znaczna. U niektérych topoli euroamerykan-
skich np. u 1-214 spotka¢ mozna pierscienie 0 szerokosci 3 cm
(Anonim 1958). Drewno topoli jest zaliczane do typu roz-
pierzchtonaczyniowego tj. takiego, w ktdrym naczynia sg roz-
mieszczone mniej wiecej rownomiernie w catym pierscieniu rocz-
nym (ryc. 4). Na skutek tego granice pomiedzy pierscieniami sg
niewyrazne i gotym okiem nawet na przekroju poprzecznym
zupetnie niedostrzegalne. Rozmieszczenie naczynn w drewnie jak
stwierdzili Liphschitz i Waisel (1970) zalezy od zawartos$-
ci wody w podtozu. W drewnie topoli rosngcej na glebie zasob-
nej w wode powstajg pierScienie szerokie z réwnomiernie roz-
mieszczonymi naczyniami. W warunkach o niedostatecznej wil-
gotnosci powstajg pierscienie waskie, a wiekszo$¢ naczyn znaj-
duje sie na poczatku pierscienia rocznego.

W skfad drewna wchodzg naczynia, wtokna i migkisz. Gtow-
ng mase stanowig wiokna. Zajmujg one 55 - 75% catej objetosci
drewna, naczynia 20 - 35%, a miekisz zaledwie 5 - 15%. U nie-
ktérych gatunkéw topoli proporcje te mogg sie zmienia¢ nawet
w poszczegblnych warstwach jednego pierscienia rocznego (B a-
bos 1970) oraz w tym samym pierscieniu, lecz na réznych stro-
nach pnia. W pniu P. Robusta np. po stronie potudniowej tworzy
sie wiecej naczyn a mniej wiokien niz po stronie pdtnocnej
(Meyer-Uhlenried 1958a).

Struktura drewna topoli jest zmienna nawet w obrebie jed-
nego drzewa. Zmienia sie z wiekiem drzewa i jego wysokoscia,
a takze w ciggu sezonu wegetacyjnego. Na ogdt sg to réznice ilos-
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Ryc. 4. Drewno Populus nigra (a) i Populus tremula (b)
na przekroju poprzecznym. Widoczne sg réznice w spo-
sobie rozmieszczenia naczyn w pierscieniu i w $rednicy
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Ryc. 5. Schemat ilustracji zmiany przecietnej dtugosci widkien drzewnych
w pniu: a — w kolejnych pierscieniach rocznych od rdzenia na zewnatrz,
b — w kolejnych latach zycia drzewa, ¢ — w roznych odlegtosciach od
rdzenia. Liczby 0, 1, 2 oznaczajg trzy rO6zne poziomy tego samego pnia,
w kolejnosci od jego nasady do wierzchotka

ciowe. Opisujac charakter zmiany jakiej$ cechy mozna porowny-
wac ze soba:

a) kolejne warstwy drewna w jednym pierscieniu rocznym,

b) kolejne pierscienie roczne na jednym poziomie pnia, ga-

tezi czy korzenia,

¢) jeden i ten sam pierscien roczny na réznych wysokos$ciach

organu.

Ta sama cecha moze sie zmienia¢ wzdtuz pnia w rézny spo-
sob. | tak np. dlugo$¢ wiokien rosnie od podstawy pnia ku
wierzchotkowi w pierScieniach rocznych o tym samym numerze
(ryc. 5a), lecz maleje w pierscieniach wytworzonych w tym sa-
mym roku kalendarzowym (ryc. 5b) i jest jednakowa w takiej
samej odlegtosci od rdzenia na réznych poziomach pnia (ryc. 5c).

Naczynia sktadajg sie z cztonéw. Jeden czton w swojej ge-
nezie odpowiada jednej komorce miazgi. Przestrzenne rozmiesz-
czenie naczyn w drewnie topoli przypomina zamknietg sie¢
(Braun 1963, ryc. 6). Wielko$¢ oczek w sieci jest cechg charak-
terystyczng dla rodzaju. Okre$la sie jg za pomocg wspotczynnika
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Ryc. 6. Przestrzenne roz-
mieszczenie naczyn w dre-
wnie topoli (Braun 1963)

gestosci. U topoli wspotczynnik ten wynosi 4,4 i jest mniej wie-
cej jednakowy w catym pierScieniu rocznym, podczas gdy np.
u debu wynosi on od 0,1 w drewnie wczesnym do 1,9 w drewnie
poznym (Braun 1963). Im wiekszy wspdtczynnik tym luzniej-
sza sieC naczyn.

Naczynia uktadajg sie w grupy po 2-8. Spotyka sie tez na-
czynia pojedyncze (Watek-Czernecka 1952, Smilga
1967, Galewski i Korzeniowski 1958). Naczynia sg w
przekroju owalne lub okragte. Poprzeczne Sciany sg w nich usta-
wione pod katem 45° do dtuzszej osi naczynia (ryc. 7). W cen-
tralnej czesci Sciany poprzecznej znajduje sie jeden duzy, okra-
gly lub owalny otwor (przebicie), ktéry umozliwia swobodny
przeptyw roztworow. W podtuznych $cianach naczyh wystepuja
okragte lub 5-6 boczne jamki lejkowate (ryc. 7) pozbawione
zatyczek (torusow).

Naczynia w pewnym okresie swego funkcjonowania zostajg
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wypetnione wecistkami. Powstajg one przez wrastanie do Swia-
tka naczynia cienkosciennych komorek miekiszowych otaczaja-
cych czton. Z reguty wecistki powstajg w twardzielowej czesci
drewna, cho¢ jak to stwierdzita Watek-Czernecka (1952)
mogg one powstawa¢ w pojedynczych naczyniach w drewnie
najmtodszym, wytworzonym w ostatnim roku zycia drzewa.

Liczba naczyhn na powierzchni 1 mm? przekroju poprzeczne-
go jest bardzo zmienna w jednym pniu, w obrebie gatunku lub
rodzaju. Najwieksze ich zageszczenie wystepuje w strefie przy-
rdzeniowej pnia (Anonim 1958). Drewno osobnikéw pochodza-
cych z réznych wysokosci n.p.m. réwniez wykazuje zmienno$¢
(Demi cyt. Anonim 1958). Np. u osiki rosngcej w wyzynnej
czesci Piemontu znaleziono okoto 2-krotnie wiecej naczyh na
powierzchni 1 mm2 niz u osiki pochodzacej z doliny.

Przecietna diugo$¢ czionéw naczyn u przedstawicieli rodza-
ju Populus wynosi 0,4 -08 mm, a ich szerokos¢ 0,05 - 0,10 mm.
Srednica pojedynczych naczyri moze dochodzié do 0,3 mm. W a-
tek-Czernecka (1952) stwierdzita, ze osika ma naczynia
0 mniejszej $rednicy niz P. alba i P. canescens. Wymiary naczyn
zmieniajg sie w jednym i tym samym pierscieniu rocznym. Na
poczatku sezonu sg tworzone naczynia prawie o0 50% szersze
i 4-5% krétsze od naczyn powstajgcych w okresie pozniejszym,
ale najmniejsze naczynia znajdujg sie w bardzo waskiej strefie
drewna po obu stronach granicy pierscienia (Siiss i Muller-
-Stoli 1970, Meyer-Uhlenried 1958a).

Wymiary naczyn powiekszajg sie z wiekiem drzewa. W po-
blizu rdzenia sg one najmniejsze, w ciggu kilku nastepnych lat
gwattownie rosng, a w latach pozniejszych zmieniajg sie bardzo
nieznacznie (Georgievski i Stsefanovski 1968- 69).
Przecietne wymiary naczyn nie zmieniajg sie z wysokoscig pnia,
natomiast sg inne w jednym i tym samym pierscieniu rocznym
w réznych czesciach jego obwodu: po stronie potudniowej naczy-
nia sg szersze niz po stronie poinocnej (Meyer-Uhlenried
1958a). Zmieniajg sie tez z wysokoscig n.p.m. W drewnie osiki
pochodzacej z wyzszych wysokosci n.p.m. naczynia miaty wiek-
szg Srednice niz z wysokosci nizszych (Demi cyt. Anonim
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Ryc. 7. Drewno Populus
nigra na przekroju stycz-
nym. Widoczne sg jedno-
rzedowe promienie i jamki
lejkowate w S$cianach na-
czyn

1958). Ponadto Fo ulger i Hacskaylo (1968) ustalili, ze
w $rodowisku pozbawionym azotu, siarki lub boru powstaje
drewno z naczyniami 0 mniejszej Srednicy w poréwnaniu z ro-
$linami kontrolnymi.

Pod wzgledem tej cechy nie ma réznic pomiedzy poszczegdl-
nymi gatunkami topoli nalezgcymi do jednej i tej samej sekciji,
ale pomiedzy sekcjami Aigeiros i Tacamahaca Meyer-Uh-
lenried (1958b) znalazt istotne réznice w wielko$ci naczyn na
korzys$¢ przedstawicieli sekcji Aigeiros.

Widkna u topoli sg to cienkoscienne, silnie  wydtuzone,
martwe komorki z licznymi szczelinowymi jamkami prostymi.
Przecietna ich dtugo$¢ miesci sie w granicach 1,0 -1,5 mm. Diu-
gos$¢ widkien zmienia sie w ciggu jednego sezonu wegetacyjnego.
Najkrotsze wiokna wystepuja w drewnie najwcze$niejszym
i najpézniejszym, a najdtuzsze mniej wiecej w Srodkowej czesci
pierscienia. Diugo$¢ widkien rosnie z wiekiem (w kolejnych
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Ryc. 8. Drewno Populus nigra na przekroju promienistym. W $cianach
komérek brzeznych promienia drzewnego widoczne sgq duze jamki proste

pierscieniach rocznych od rdzenia na zewnatrz) i maleje z wy-
sokoscig pnia w jednym i tym samym sezonie wegetacyjnym.
Prawidtowos¢ ta wystepuje u réznych gatunkdéw i odmian topoli
i zostata opisana przez wielu autoréw (Liese i Ammer 1958,
Hejnowicz i Hejnowicz 1956, 1958, Zenker 1968,
Sarkany, Stieber i Filldé 1957, Scaramuzzi 1959,
Mutibari¢ i Cemeriki¢ 1971 i inni).

Istnieje wiele prac z ktorych wynika, ze na diugo$¢ wio-
kien u topoli wpltywajg zarbwno czynniki genetyczne jak i $ro-
dowiskowe (Meyer-Uhlenried 1959, Vincent i Spa-
lek 1954, Kennedy 1968, Mutibari¢ 1969, 1971, Schu-
Itz cyt. za Kennedym 1968, Gavrilova 1971, Van
Buijtenen, Joranson i Einspahr 1958, Einspabhr,
Benson i Peckham 1968, Posey i inni 1969, Zenker
1968, Simic¢ 1965, Babos i Fillé 1970). Trudno jest jednak
ustali¢, ktére z nich majg wptyw decydujagcy. Wydaje sie, ze
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w pierwszym okresie zycia rosliny wieksza role odgrywajg czyn-
niki genetyczne, w pozniejszym zewnetrzne.

Srednica wiokna u topoli jest niewielka (0,02 - 0,4 mm). Naj-
grubsze wiokna znajdujg sie w Srodkowej czesci pierScienia. Ce-
cha ta niewiele sie zmienia z wiekiem drzewa i z jego wysokos-
cig (Scaramuzzi 1958). Srednica widkna jest pozytywnie
skorelowana z szerokoscig pierscienia rocznego (Foulger
i Ha cskaylo 1968).

Miekisz drzewny u topoli'sktada sie z komérek zywych, bo-
gatych w cyptoplazme i substancje zapasowe. Wchodzi on prze-
de wszystkim w skiad promieni drzewnych, a w niewielkiej ilos-
ci wystepuje na granicy pierscienia rocznego (miekisz terminal-
ny)- Miekisz terminalny tworzy pojedynczg lub podwdjng, czesto
nieciggta warstwe wydtuzonych komérek. Powstaje on jako
ostatnia w danym sezonie warstwa drewna (Watek-Czer-
necka 1952).

Promienie drzewne u topoli sg jednorzedowe i homogenicz-
ne, to znaczy, ze sg utworzone z jednego typu komorek (Gr e-
guss 1955, Mayer-Wegelin 1951, Hub er 1951, Galewv-
ski i Korzeniowski 1958, Vichrov 1959, Schmidt
1941 i inni). Sporadycznie wystepujg u topoli promienie dwu-
rzedowe i szersze (Hermann cyt. za Metcalfe i Chalk
1950). Jednak u niektérych gatunkow topoli spotka¢ mozna pro-
mienie niejednorodne (P. canadensis, P. euphratica i P. augusti-
folia). P. euphratica i P. angustifolia ze wzgledu na zbiezno$¢
pewnych cech morfologicznych z przedstawicielami rodzaju Sa-
lix sg uwazane za ogniwa tgczace rodzaje Populus i Saliz (A no-
nim 1958).

W promienistych $cianach komorek miekiszowych promieni
drzewnych znajdujg sie jamki proste o zmiennej Srednicy
(ryc. 8).

Zageszczenie promieni w drewnie mierzone na przekroju
stycznym zmienia sie w jednym pniu. Na powierzchni 1 mm?
stycznego przekroju w poblizu rdzenia promieni jest wiecej niz
w oddalonych od rdzenia pierscieniach rocznych (Braun 1963,
Smilga 1967). Na tej samej powierzchni u P. nigra znajduje
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sie znacznie mniej promieni niz np. u P. tremula, P. alba i P.
italica (Gale wski i Korzeniowski 1958).

Przecietna wysoko$¢ promienia drzewnego u topoli nie prze-
kracza 1 mm. W pierwszych latach zycia drzewa przewazajg
promienie niskie, ztozone z 15 komdrek, w pozniejszych wysokie,
majace wiekszg liczbe komdrek (Braun 1963), Simic 1965)
natomiast nie stwierdzit istotnych roznic w wysokosci promie-
ni w obrebie jednego pnia.

U topoli bardzo czesto tworzy sie drewno napieciowe. Jest
to typ drewna reakcyjnego jakie rozwija sie u drzew lisciastych.
Moze ono powstawa¢ w pniu, gateziach a nawet jak to stwierdzit
Jagels (1963) w korzeniach topoli, pod wptywem pochylenia
organu. U topoli drewno napieciowe powstaje np. juz przy 4°
kacie nachylenia pedu po gérnej, doosiowej jego stronie (Kai-
seri Pillow cyt. za Kennedym 1968). Jayme (cyt. za
Krzysikiem 1957) obserwowat tworzenie sie drewna na-
pieciowego u szybko rosnacych topoli bez bezposredniego od-
dziatywania bodZcow zewnetrznych. Uwaza si¢ obecnie, ze roz-
wija sie ono jako reakcja rosliny na niski poziom auksyn
wzglednie obecno$¢ inhibitorow wzrostu (Necesany 1958).

Odroznienie gotym okiem drewna napieciowego od normal-
nego u topoli jest trudne. Pod matym powiekszeniem udaje sie
to osiggng¢ dopiero po zastosowaniu specyficznych reakcji mi-
krochemicznych. Najbardziej r6znig sie wiokna drzewne.
W drewnie napieciowym sg one dluzsze, majg grubsze Sciany
i jest ich procentowo wiecej niz w drewnie normalnym (N e-
cesany 1961, W ar drop 1964). Dlugos¢ ich jest mniej wie-
cej jednakowa we wszystkich warstwach jednego pierScienia
rocznego (Giovanni 1953), podczas gdy w drewnie normal-
nym na poczatku pierscienia rocznego widkna sg krotsze niz np.
w $rodkowej jego czesci. Duze roznice pomiedzy wioknami drew-
na normalnego i napieciowego sg widoczne w submikroskopo-
wej budowie ich $cian. Typowa S$ciana komoérkowa jest zrozni-
cowana ha 3 warstwy: blaszke Srodkowg spajajgcg dwie sasied-
nie komorki, $ciane pierwotng i wtérng. Sciana wtérna z Kkolei
sktada sie z trzech pokfaddéw. Najszerszy jest pokiad Srodkowy.
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Wszystkie trzy pokiady Sciany wtornej w drewnie normalnym
sg zdrewniate. Inaczej jest w drewnie napieciowym. Tutaj po-
ktad wewnetrzny jest znacznie szerszy od poktadow: Srodkowe-
go i zewnetrznego i prawie catkowicie pozbawiony ligniny.

Podstawowym sktadnikiem $ciany komorkowej jest celu-
loza. tancuchy celulozy tgczg sie, tworzac coraz to wieksze jed-
nostki strukturalne (fibrylle elementarne, mikrofibrylle, fibrylle
wiasciwe). Fibrylle w stosunku do osi komorki sg ustawione pod
okre$lonym katem. W wewnetrznym podkiadzie Sciany wtornej
widkna drewna normalnego sg nachylone pod katem ostrym.
U P. nigra wg Jaccarda i Frey'a (cyt. za Frey-Wys-
slingiem 1959) kat ten wynosi 26°. W drewnie napieciowym
w wewnetrznym poktadzie wtornej Sciany fibrylle uktadajg sie
réwnolegle do dtuzszej osi widkna (Necesany 1957, 1959). Jak
tego dowodzi Necesany (1957) od kata nachylenia fibrylli za-
lezy stopien zdrewnienia $ciany komorkowej; im kat ten jest
wiekszy tym wiecej ligniny odkfada sie w przestrzeniach mie-
dzyfibryllarnych.

llo$¢ drewna napieciowego w pniu jest zmienna. Najwiecej
tworzy sie go w gornych czesciach pnia, najmniej u jego podsta-
wy. U niektorych gatunkoéw topoli w takich samych warunkach
powstaje wiecej drewna napieciowego niz u innych. U P. Ro-
busta Zenker (1968) znalazta okoto 3 razy wiecej drewna na-
pieciowego niz np. u P. serotina i P. marilandica.

ROZWOJ | BUDOWA LYKA WTORNEGO

tyko wtdrne u topoli ma dobrze widoczne pod mikroskopem
pierscienie roczne. Granice wyznaczajg wiokna, ktérych nie ma
w tyku wczesnym, a ktore sg gtownym skiadnikiem tyka péz-
nego. Szeroko$¢ pierScienia rocznego wynosi 0,4 -0,6 mm i nie
zmienia sie w pozniejszym wieku. tyko ma budowe niepietrowa,
co jest konsekwencjg niepietrowej budowy miazgi.

W skiad tyka wchodzg rurki sitowe z komdrkami towarzy-
szacymi (przyrurkowymi), widkna, miekisz podtuzny, miekisz
promieni i sklereidy.
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Rurki sitowe, komorki towarzyszace i miekisz tykowy zaj-
mujg 1/4 - 1/3 catej szeroko$ci pierScienia. Zawierajg one zywy
protoplast. Dojrzate rurki sitowe sg jednak pozbawione jadra
czym rdznig sie od komorek miekiszowych. W protoplascie rurki
sitowe] znajdujg sie blizej nieokreslone, sferyczne ciatka, ktére
dawniej interpretowano jako wyrzucone jaderka (Deshapan-
de i Evert 1970). Rurki sitowe petnig funkcje przewodzenia
produktéw asymilacji. Okres ich funkcjonowania nie przekracza
jednego roku. Jednostkag elementarng rurki jest czton powstaty
z jednej komorki miazgi. Cztony rurki sitowej sg od siebie od-
dzielone skosnymi $cianami, zwanymi ptytkami sitowymi. Ptytka
sitowa posiada na swojej powierzchni 7-12 pdl sitowych. Pola
sitowe sg to okragte lub owalne perforowane fragmenty ptytki.
Perforacje majg Srednice 2-3 mikronoéw. Tg drogg tgczg sie pro-
toplasty dwéch sagsiednich cztondéw. Pola sitowe znajdujg sie
réwniez na S$cianach podtuznych. Kaussmann (1963), poda-
je, ze u topoli perforacje w bocznych polach sitowych sg zam-
kniete btonami zamykajacymi podobnymi do tych jakie wyste-
pujg w jamkach. Poprzez te blony przebiegajg prawdopodob-
nie plasmodesmy, tak jak to stwierdzono u innych roslin (Esau
1958).

W procesie rozwoju rurki sitowej na powierzchni pdl sito-
wych wokot poréw odkiada sie kalloza. Otacza ona w postaci
cylindra kazdy por. llo$¢ odktadanej kallozy stale wzrasta i z
czasem zasklepia cate pole, co powoduje izolacje poszczegdlnych
cztonow.

Komorki towarzyszace lezg prawie zawsze w narozniku rur-
Ki sitowej, przylegajac réwniez do promienia tykowego. Jedne-
mu cztonowi towarzyszy zwykle 4-6 komorek (Davis i Evert
1968). Komorki towarzyszace posiadajg jadro i nie wytwarzajg
skrobi, tatwo wiec je odrézni¢ od komorek migkiszowych. Zwig-
zek komorek towarzyszacych z rurkami sitowymi jest bardzo
Scisty nie tylko w sensie ontogenetycznym i morfologicznym, ale
i fizjologicznym. Powstajg one na krétko przed wyodrebnieniem
cztonu rurki sitowej i ging wraz z nim woéwczas, gdy ulega de-
zorganizacji protoplast rurki sitowej.

11 Topole
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Wiokna tykowe sg to wydtuzone, martwe komorki. Diugosc
ich wynosi okoto 1 mm, a grubo$¢ 0,02 mm (Raskatov i Ko-
si¢enko 1968). Majg one bardzo grube Sciany i waskie, szcze-
linowate Swiatta. Powierzchnia jaka widkna zajmujg i Srednica
jednej komorki sg rozne u réznych gatunkéw. U osiki np. wio-
kien jest mniej i majg S$rednice mniejsza niz np. u P. nigra
(Holdheide 1951). Widkna sg zebrane w pasma. Wielkos¢ jed-
nego pasma zmienia sie z wiekiem tyka i jest rézna w rdznych
czeSciach pnia; u nasady pnia jest pieciokrotnie szersza niz na
wierzchotku. taczenie sie widkien w wigksze skupienia nastepuje
przez zgniatanie lezagcych wokét nich rurek sitowych i komorek
migkiszowych (Kosi¢enko 1969). U osiki np. w jednym sezo-
nie wegetacyjnym powstaje zwykle tylko jedno pasmo (ryc. 9a),
a u P. nigra dwa do czterech (ryc. 9b, Holdheide 1951).

W najmtodszym tyku widkna sg otoczone komodrkami mie-
kiszowymi zawierajgcymi pojedyncze krysztaty szczawianu wap-.
nia (Kosicenko 1969, Holdheide 1951, Davis i Evert
1968).

Migkisz tykowy jest rozmieszczony réwnomiernie w catym
pierscieniu rocznym. Jest on, zwkaszcza w miodym tyku, bogaty
w substancje zapasowe. W miare starzenia sie tyka ulega prze-
mianom. Cze$¢ komorek traci protoplast i przeksztatca sie w
tkanke sklerenchymatyczna. Inne komérki rozciggajg sie w kie-
runku stycznym w miare jak powieksza sie obwod tyka i od-
zyskujac charakter merystematyczny dzielg sie. Ten sposéb
wzrostu komdrek miekiszowych, wystepujacy réwniez w mieki-
szu promieni tykowych zapobiega rozrywaniu sie tkanek znaj-
dujacych sie pod dziataniem napie¢ powstajgcych w zwigzku
z powiekszaniem sie obwodu organu.

Promienie tykowe u topoli sg, podobnie jak promienie
drzewne, jednorzedowe. W procesie starzenia sie tyka moga sie
one igczy¢, a ich komorki dzieli¢ i w ten sposéb powstajg pro-
mienie szerokie, wielorzedowe. Istniejg pewne roznice w budo-
wie i rozwoju promieni tykowych u przedstawicieli niektérych
gatunkoéw topoli. U P. nigra np. w przeciwienstwie do innych
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Ryc. 9. Budowa martwicy korkowej i tyka wtérnego w pniu
Populus tremula (a) i Populus nigra (b) na przekroju po-
przecznym (Holdheide 1951)
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gatunkow komérki miekiszowe promieni nie posiadajg zdolnosci
dzielenia sie i dlatego u tego gatunku nie wystepuje zjawisko po-
szerzania sie promieni w miare starzenia sie tyka (Holdheide
1951).

Wymiary elementéw skladowych tyka u topoli zmieniajg
sie z wiekiem. Raskatov i Kosi¢enko (1968) stwierdzili
np., ze rurki sitowe w pedzie jednorocznym majg $rednice pie-
ciokrotnie mniejsza niz w 28-letnim pniu. Dlugo$¢ cztonu rurki
sitowej w #yku jednorocznym jest u podstawy pnia prawie
0 100°/0 wieksza niz na wierzchotku, podobnie witokna i komor-
ki miekiszowe promieni tykowych sg na wierzchotku dtuzsze niz
u podstawy pnia. Promienie tykowe natomiast sg tej samej wy-
sokosci w catym pniu (Raskatov i Kosicenko 1968).

Kosicenko (1969) we wtornym tyku topoli wyréznia 3
strefy. Pierwsza obejmuje tylko tkanki powstate w ostatnim se-
zonie wegetacyjnym (tyko przewodzace), druga to tyko, w kto-
rym rozpoczyna sie proces obumierania rurek sitowych (tyko
nieprzewodzace) i trzecia strefa obejmuje czes$¢ tyka, skiadajgca
sie gtownie z tkanek wzmacniajgcych (wiokna i sklereidy). Sto-
sunek poszczego6lnych stref zmienia sie w obrebie pnia. W jego
wierzchotkowej czesci przewaza tyko przewodzace, w dolnej me-
chaniczne.

Rozwoj tyka wtdrnego u topoli w ciggu jednego sezonu we-
getacyjnego zostat opisany na przykiadzie P. tremuloides (D a-
vis i Evert 1968).

Wczesng wiosng (marzec-kwiecien) z wytworzonych pod ko-
niec ubiegtego sezonu wegetacyjnego komédrek macierzystych
tyka powstajg pierwsze rurki sitowe. Rownocze$nie zaczynajg sie
dzieli¢ komérki inicjalne miazgi, odktadajgc nastepne elementy
tyka. Proces ten konczy sie przewaznie w lipcu, ale przewaza-
jaca czes¢ tyka jest wytworzona juz w potowie maja. Réznicowa-
nie sie rurek sitowych trwa do konca lipca lub poczatku sierpnia.
W koncu wrzesnia lub na poczatku pazdziernika przestajg fun-
kcjonowa¢ najwczesniej powstate rurki sitowe i stopniowo, az
do listopada wszystkie pozostate rurki sitowe tracg protoplast,
a ich pola sitowe wypetnia kalloza.

http://rcin.org.pl



Anatomia, embriologia i kariologia topoli 165
KORKOWICA

Pierwsze informacje o budowie korkowicy (peridermy) u to-
poli znajdujg sie w pracy Hansteina z roku 1853.

Korkowica powstaje juz w pierwszym roku zycia pedu. W
przylegajacej do skorki (subepidermalnej) warstwie kory pier-
wotnej zaktada sie¢ miazga korkotworcza (fellogen). Komorki
miazgi dzielagc sie stycznie do obwodu organu odktadajg regu-
larne, promieniste szeregi korka (fellemu). Natomiast felloder-
ma, powstajgca dosrodkowo po pierwszym podziale komorek
warstwy subepidermalnej tworzy sie tylko u niektorych gatun-
kow topoli. | cho¢ w wielu podrecznikach anatomii roslin topola
podawana jest jako przyktad budowy korka z typowsg felloderma
(Eames i MacDaniels 1947, Malinowski 1966, Fahn
1967, Metcalfe i Chalk 1950) nie jest to cecha wspolna dla
wszystkich gatunkéw z rodzaju Populus. Eames i Mac-
Daniels (1947) opisali wystepowanie fellodermy w pedzie P.
deltoides, natomiast Holdheide (1951) nie znalazt jej u P.
nigra i P. tremula.

Fellogen u wielu gatunkéw topoli funkcjonuje tylko jeden
rok (Holdheide 1951). U innych gatunkéw moze on funkcjo-
nowa¢ dtuzej: 6 lat (Davis i Evert 1968), a nawet 20 lat
(Eames i MacDaniels 1947). Nowy fellogen zaklada sie
bezposrednio pod istniejacg korkowicg zanim jeszcze przestanie
funkcjonowac fellogen poprzedni (Ho Idheide 1951).

BUDOWA STREFY ODCINAJACEJ PEDU

U topoli wiekszos¢ gatezi w pewnym wieku (u P. alba np.
w wieku 1-20 lat) zostaje odcieta od pedu macierzystego w cza-
sie gdy sa one jeszcze zywe i ulistnione. Srednica odcinanych
pedow moze dochodzi¢ do 2 cm (Eames i MacDaniels
1947). Po odcieciu, na pedzie macierzystym pozostaje wgtebiona
blizna, a na pedzie odcigtym poduszkowate, gtadkie uwypukle-
nie.

Strefa odcinania u topoli ma bardzo charakterystyczng bu-
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dowe. Gtéwng jej mase tworzg komodrki migkiszowe i kamienne.
Drewno zajmuje bardzo niewielkg przestrzen. Naczynia w drew-
nie sg krotkie i majg Sciany drabinkowate lub siateczkowate
czym roznig sie od typowych dla topoli naczyn z przebiciem cat-
kowitym i jamkami prostymi w $cianach podtuznych. Zywe ko-
morki miekiszowe dzielg sie wielokrotnie, tworzac delikatng war-
stwe komorek. W tym miejscu nastgpi oderwanie sie pedu. Pod
warstwg odcinajgcg wyodrebnia sie fellogen odktadajacy regu-
larne szeregi komodrek korka. Powstata w ten sposéb korkowica
blizny gateziowej faczy sie z korkowicg pokrywajaca ped macie-
rzysty i stopniowo zarasta powstatg po odcieciu pedu blizne
(Eames i MacDaniels 1947).

usc

U topoli wystepuje kilka typow lisci. Nawet na jednym
i tym samym pedzie znajdujg sie liscie o roznych ksztattach,
wymiarach i budowie wewnetrznej. Np. liscie lezagce u nasady
diugopedu sa ciensze, maja mniej miekiszu gabczastego ze sta-
biej rozwinietym systemem przestrzeni miedzykomorkowych niz
liScie znajdujace sie na wierzchotku dtugopedu. Liscie nasadowe,
okreslane przez Critchfielda (1960) jako liscie wczesne sg
zaktadane w roku poprzedzajgcym ich rozwoéj i w paku zimo-
wym istniejg jako uformowane juz organy. Nastepne liscie roz-
wijajg sie albo z zawigzkoéw istniejacych w pgku zimowym, albo
z zawigzkow zakladanych na wierzchotku w roku biezagcym przez
caty okres jego rozwoju. Zawigzki lisci sg zaktadane w regular-
nych odstepach czasu po spirali wedtug wzoru filotaksji 2/5, to
znaczy, ze w odstepie czasu jaki uptywa pomiedzy wytworze-
niem na tej samej osi dwoch zawigzkéw rozwineto sie pieé
innych rozmieszczonych po spirali dwukrotnie okrgzajacej ped.

Lis¢ u wiekszosci gatunkéw topoli ma budowe grzbieto-
brzuszng (bilateralng, ryc. 10), rzadziej dwustronng (izolateral-
ng). Grzbieto-brzuszny jest wowczas, gdy miekisz palisadowy
wystepuje wylgcznie po gornej tj. brzusznej jego stronie. W lis-
ciu izolateralnym miekisz palisadowy znajduje sie po obu stro-
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koLenchyma widkna migkisz

Skoérka goérna palisadowy

skodrka dolna
miekisz
gabczasty

drewno tyko

Ryc. 10. Schemat budowy liscia Populus alba na przekroju
poprzecznym

nach liscia, a jego centralng cze$¢ zajmuje miekisz gabczasty.
Budowe dwustronng posiadajg liscie P. nigra.

Po obu stronach blaszki liSciowej znajduje sie pokryta na-
btonkiem skorka. Na ogdt ksztatt i wielkos¢ komdrek skorki po

o)) ty

Ryc. 11. Budowa- skérki gornej (a) i dolnej (b) w li-
$ciu Populus alba na przekroju powierzchniowym

obu stronach blaszki lisciowej sg takie same. U pewnych gatun-
kow komorki obu skdrek roznig sie. U P. alba i P. tremula np.
po dolnej stronie liScia komorki sg znacznie mniejsze niz po gor-
nej, cho¢ ksztattem nie réznig sie (ryc. 11). U. P. Simonii komor-

ki skorki gérnej sg gtadkie, dolnej silnie pofatdowane (G an-
cev 1968).
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U wielu gatunkéw topoli w skorce wystepujg jednokomor-
kowe, proste wioski, a na zgbkach liscia gruczoty wydzielnicze
(Metcalfe i Chalk 1950).

Aparaty szparkowe znajdujg sie przewaznie po obu stronach
liscia, ale z reguty jest ich wiecej na powierzchni dolnej. Sa
gatunki, u ktorych po gérnej stronie aparatow szparkowych nie
ma w ogoble (P. alba i P. tremula, Graf 1921). U P. Robusta na
dolnej powierzchni znajduje sie okoto 2 razy wiecej aparatow
szparkowych (Larsen 1968), a u P. nigra prawie cztery razy
wiecej (Siwecki i Koztowvski 1973) niz na powierzchni
gornej.

Rozwo0j aparatow szparkowych w warunkach normalnych
trwa u topoli przez caty okres rozwoju liscia. RGwnoczesnie pow-
stajg nowe komorki szparkowe dzieki czemu ich zageszczenie
w lisciu w réznych fazach jego rozwoju nie zmienia si¢ (Lar-
sen 1961, 1968). Niewielkie réznice w zageszczeniu aparatow
szparkowych w lisciu miodym i starszym znalezli SiweckKi
i Koztowski (1973).

Duzy wplyw na zageszczenie aparatow szparkowych oraz
ich wielko§¢ ma woda. W lisciach rozwijajacych sie w skrajnie
niekorzystnych warunkach wilgotnosciowych powstawato na tej
samej powierzchni wiecej aparatow szparkowych lecz o mniej-
szych wymiarach niz w lisciach pochodzacych z drzew rosnacych
w warunkach optymalnych pod wzgledem zawartosci wody w
siedlisku (Larsen 1961).

Istnieje rowniez wyrazny zwigzek pomiedzy zageszczeniem
aparatow szparkowych i wielkoscig komarek skorki a liczbg chro-
mosoméw. Sin-Kyn Hynn i Chung-Suk Kim (1963)
u tetraploidalnych form P. nigra var. italica na powierzchni
1 mm2 znalezli blisko 3 razy mniej aparatdw szparkowych i o
okoto potowe wiekszych komdrkach niz u diploidow. Johns-
son (1952 -53) u triploidalnej osiki réwniez znalazt mniej apa-
ratow szparkowych na tej samej powierzchni i o wigkszych ko-
mérkach niz u osiki diploidalnej. Kopecky (1960) w lisciach
haploidalnego potomstwa P. albaXP. tremula i P. alba.XP. nigra
stwierdzit mniejsze komorki skérki niz w potomstwie diploidal-
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nym. Jarvekiilg i Tamm (1970) w lisciu osiki triploidalnej
znalezli mniejsze komorki szparkowe niz w lisciu osiki diplo-
idalnej. Istotne réznice w wielkosci komorek szparkowych i ich
zageszczeniu w lisciu stwierdzili Siwecki i KoztowskKi
(1973) w zbadanych przez siebie klonach kilku gatunkéw topoli.

Bezposrednio pod skorka lezy jedna, a czasem kilkuwarstwo-
wa podskornia (hypoderma). Jej komorki czesto nie rdéznig sie
ksztattem od sagsiadujgcych z nig komorek migkiszowych. Ko-
morki podskorni nie posiadajg jednak chloroplastow, co utat-
wia ich identyfikacje w lisciach $wiezych. Podskornia wyste-
puje przewaznie pod dolng skorka. Sg gatunki pozbawione pod-
skorni (P. alba i P. tremula, Graf 1921, Gancev 1968). Bar-
dzo silnie rozwinieta podskornia wystepuje u P. nigra (Graf
1921, Skvorcov i Golyse va 1966).

Na obu krawedziach liscia i ponad wigzkami tyko-drzew-
nymi (ryc. 10) znajduje sie kolenchyma. Grubos¢ pokiadu kolen-
chymy jest u roznych gatunkow! rézna (Skvorcov i Goly-
Se v a 1966).

Miekisz asymilacyjny (mezofil) jest u topoli zréznicowany
na miekisz palisadowy i gabczasty. Stopien rozwoju miekiszu
asymilacyjnego u przedstawicieli réznych gatunkow topoli jest
rozny. Zredukowany mezofil jest cechg gatunkéw kserofitycz-
nych (Gancev 1968). P. tremula i P. alba maja np. znacznie
stabiej rozwiniety migkisz niz P. Simonii (Gancev 1968).

Wiazki tyko-drzewne w lisciach wigkszosci gatunkow topoli
sg bikolateralne. Centralna, miekiszowa cze$¢ wigzki jest otoczo-
na pierscieniem drewna i bardziej na zewnatrz tyka (ryc. 10).
U osiki wigzki sg kolaferalne: drewno wystepuje po gornej stro-
nie liscia, tyko po stronie dolnej. Réznice istniejg réwniez w bu-
dowie wigzek tyko-drzewnych znajdujacych sie w ogonku liscio-
wym (ryc. 12). Liczba wigzek w ogonku lisciowym nie jest jed-
nakowa u wszystkich gatunkéw. Nie jest nawet stata w jednym
i tym samym ogonku. U P. serotina np. i u innych gatunkéw
z sekcji Aigeiros u podstawy ogonka znajdujag sie 3-4 wigzki,
a u nasady blaszki lisciowej 5-6. Zdaniem Ganceva (1968),
zredukowana liczba wigzek jest cechg filogenetycznie starsza.
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Ryc. 12. Schemat budowy ogonka lisciowego Popu-
lus alba (a) i Populus tremula (b) na przekroju po-
przecznym (Metcalfe i Chalk 1950)

Liscie topoli sa jesienig zrzucane zanim jeszcze ulegng obu-
marciu. Zostajg one odciete od pedu, na ktorym sg osadzone,
pozostawiajgc charakterystyczne blizny. Miejscem odciecia jest
podobnie jak w odcinanym pedzie, strefa zywych, delikatnych,
dzielagcych sie intensywnie komérek. Pod nig wyodrebnia sie
fellogen odktadajacy regularne szeregi korka. Warstwa ta nosi
nazwe korkowicy blizny lisciowej. taczy sie ona z korkowica
pedu, ktéra dochodzi az do warstwy odcinajacej (ryc. 13). W ro-
ku nastepnym pod ta korkowicg wytworzy sie nowy fellogen,
wspélny dla pedu i blizny lisciowej.

warstwa odcinajaca
korkowicg blizny
lisciowej
Ryc. 13. Schemat budowy strefy odci- wiazka yko-arzewna
najacej w lisciu topoli na przekroju
podtuznym (Eames i MacDaniels 1947)

korkowica pedu
wiékna tykowe

Sposéb odcinania lisci u topoli polegajacy na powstawaniu
korka pod warstwg odcinajacg zanim jeszcze liscie opadng oraz
na zachowaniu ciagtosci z korkowica pedu, jest uwazany za za-
awansowany typ struktury obronnej rosliny (Eames i Mac-
Daniels 1947). Jest on charakterystyczny dla przedstawi-
cieli rodzajéw Populus i Salix.
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KORZEN

Rozwoj korzenia jest zainicjowany w zarodku przez grupe
komorek merystematycznych znajdujgcych sie w szczytowej cze-
§ci przeciwlegtej do merystemu wierzchotkowego pedu. Czes¢
merystematyczna wierzchotka jest ostonieta czepkiem. W miare

mstrefa
komorek
Inicjatnjch

mczepek
korzeniony

Ryc. 14. Schemat budowy wierzchotka korzenia Populus nigra var. italica
na przekroju podtuznym: a — zarodek, b — dwudniowa siewka, ¢ — o$mio-
dniowa siewka (Brodzki 1955) I

ztuszczania sie powierzchniowych czesci, czepek odnawia sie
z komorek merystemu wierzchotkowego. Ksztatt wierzchotka ko-
rzenia zmienia sie¢ w procesie rozwoju ro$liny (ryc. 14). Zmiana
ksztattu we wczesnych fazach rozwoju wigze sie z przesunieciem
strefy najintensywniejszego wzrostu korzenia ku jego szczytowi
(Brodzki 1955).

U topoli merystematyczna cze$¢ wierzchotka skfada sie
z dwéch pieter komoérek inicjalnych. Pietro gérne zapoczatko-
wuje kore pierwotng, a pietro dolne skdrke i czepek (Brodz-
ki 1955). W centralnej czesci wierzchotka blisko strefy komérek
inicjalnych wyodrebniajg sie pierwsze naczynia i rurki sitowe.

W korzeniu topoli istnieje przyrost wtérny. tyko wtdrne
posiada mniej tkanek wzmacniajacych i rurek sitowych, a wiecej
miekiszu niz tyko wtérne w pniu. Rurki sitowe sg mniejsze, ze
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stabiej rozwinietymi perforacjami w ptytkach sitowych. Drewno
korzenia skiada sie z naczyn o bardziej zr6znicowanych wymia-
rach w obrebie jednego pierscienia rocznego niz drewno pnia
(Von Mohl 1862).

1. ROZWOJ | BUDOWA
ORGANOW GENERATYWNYCH

Paki kwiatowe sg u topoli zakladane latem w roku poprze-
dzajacym kwitnienie (Graf 1921, Nikolajeva 1964, Lester
1963 i inni). Stosunkowo wczesnie stajg sie widoczne kotki. Na
kazdym kotku-kwiatostanie w pachwinach przykwiatkéw sg osa-
dzone pojedyncze kwiatki. Kwiat sktada sie z kielichowatej tar-
czki obejmujacej w potowie lub w 2/3 wysokosci siedzacy stupek
z krétkg szyjka i dwoma postrzepionymi znamionami. Stupek
powstat ze zro$niecia dwdch owocolistkow (Fischer 1928). Za-
laznia jest jednogniazdowa z tozyskiem parietalnym, na ktorym
za posrednictwem sznureczkéw (funikulus) jest osadzonych 4-14
zalagzkéw (Barna 1967). Liczba zalgzkow w zalazni jest rozna.
Barn a (196 <) u osiki triploidalnej znalazt 4-8 zalgzkéw w jed-
nej zalazni, a u osiki triploidalnej 4-14. Graf (1921) stwier-
dzit u osiki 6-10 zalagzkéw a u P. alba tylko 4. U P. canadensis
wystepuje wiecej niz 10 zalgzkow w jednej zalazni.

MEGASPOROGHNEZA | ROZWOJ ZENSKIEGO PRZEDROSLA

Zawigzki zalgzkow powstajg jesienig. Rownoczesnie w lezacej
pod skdrka warstwie osrodka (nucellusa) wyodrebnia sie zwykle
jedna, pierwotna komorka archesporialna. Dzieli sie ona na ko-
morke archesporialng wiasciwg i komorke parietalng. Ta ostatnia
dzieli sie wielokrotnie, tworzac kompleks komoérek somatycznych.
U P. alba w tym czasie wyodrebnia sie pierwsza ostonka (inte-
gumentum), a zalgzek poczatkowo wyprostowany zagina sie. Tak
wiec jesienig i w okresie spoczynku zimowego u P. alba, a po-
dobnie jest i u P. 'Kcanescens, w zalgzku znajduje sie jedna
komorka archesporialna, grupa komoérek parietalnych i niewiel-
ki wzgérek pierwszej ostonki (Koc 1970). Natomiast u P. nigra
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Ryc. 15. Budowa zalgzka Populus tremula na przekroju podtuznym
w okresie zimowego spoczynku. Widoczne sg komorki archespo-
rialne w réznych stadiach rozwoju (Graf 1921)

(Koc 1970) i u P. tremula (Graf 1921) w zalgzku roznicuje sie
kilka komorek archesporialnych (ryc. 15), przy czym u P. nigra
komorki parietatne i ostonki powstajg dopiero na wiosne.

U wiekszosci gatunkéw topoli wczesng wiosng mozna do-
strzec dwie ostonki. Jednak w miare dojrzewania zalgzka ostonki
taczg sie i w dojrzatym zalgzku zawsze jest widoczna ostonka
pojedyncza (Koc 1970, Nikotajeva 1964 — ryc. 17).

Rozwoj zalgzka na wiosne rozpoczyna sie od mejetycznych
podziatdw komorki archesporialnej (ryc. 15). Dzieli sie ona dwu-
krotnie, tworzac tetrade megaspor. Megaspory sg utozone liniowo
lub w ksztatcie litery T. U P. nigra dzieli sie tylko jedna z kilku
obecnych w zalgzku komorek archesporialnych (Koc 1970). Spo-
$rod czterech megaspor, megaspora chalazalna lezaca na biegunie
zwréconym Ku nasadzie zalgzka, stanie sie komorka macierzystg
woreczka zalgzkowego.

Po pierwszym podziale jgdra komorki macierzystej powstaje
woreczek dwujadrowy (ryc. 16a). Oba jgdra przemieszczajg sie
do przeciwlegtych biegunéw, dzielg sie. Powstaje w ten sposdb
woreczek czterojgdrowy (ryc. 16b), a nastepnie o$miojgdrowy
(ryc. 16c). Wokot trzech jader znajdujacych sie na biegunie cha-
lazalnym wyodrebniajg sie komorki, tak zwane antypody. Sa one
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Ryc. 16. Kolejne fazy rozwoju woreczka zalgzkowego Populus tremula: a —
woreczek dwujadrowy, b — woreczek czterojgdrowy, ¢ — dojrzaty wore-
reczek o$miojadrowy po zlaniu sie jader biegunowych (Graf 1921)

nietrwate i zanikajg albo jeszcze przed zaptodnieniem (Ko ¢ 1970,
Graf 1921), albo bezposrednio po zaptodnieniu (Nikolajeva
1964). Jadro czwarte, zwane biegunowym przemieszcza sie do

jadro
bielmowe™

7/ "-"Ljagiewka
ostonka-" '/ 1 pylkowa

Ryc. 17. Przebieg wzrostu
/ sznureczek  jqgiewki pytkowej poprzez
sznureczek, ostonki i -osro-
dek u Populus tremula
(Graf 1921)

okienko—"™ N x2--

centrum woreczka. Z czterech jader lezacych na biegunie prze-
ciwnym (mikropyiarnym) powstaje trzykomorkowy aparat jajowy
i drugie jadro biegunowe. Oba jadra biegunowe: chalazalne i mi-
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kropylarne zlewaja sie tworzac wtorne jadro woreczka (ryc. 16c),
ktére w odrdznieniu od inych komorek gametofitu ma podwojong
liczbe chromosoméw. Zlewanie sie jader biegunowych nastepuje
przed zaptodnieniem i jest niezalezne od zapylenia (Koc 1970).

W skiad aparatu jajowego wchodzi komoérka jajowa i dwie
synergidy (ryc. 16c). Jadro komorki jajowej lezy poczgtkowo w
centralnej czesci komorki, pozniej przemieszcza sie do jej dolnego
konca. Gorng czes¢ komorki wypetnia duza wakuola. Dojrzate
synergidy majg ksztatt gruszkowaty i rozszerzong czescig sg skie-
rowane do centrum woreczka. Jadra lezg w gérnych, zwezonych
koncach komdrek.

W miare rozwoju woreczka ulegajg degeneracji tkanki osrod-
ka. W gornej, przylegajacej do okienka czesci zalgzka zniszcze-
niu ulega rowniez skorka co powoduje, ze woreczek zalagzkowy na
tym odcinku zostaje catkowicie odstoniety (rys. 17 — Graf 1921).

MIKROSPOROGENEZA

Rozwoj ziarn pytku (mikrosporogeneza) jest jednakowy
u wszystkich zbadanych gatunkéw topoli. Rozpoczyna sie on po-
dobnie jak rozwdj woreczka zalgzkowego latem w roku poprze-
dzajgcym kwitnienie, a pylniki przezimowujg w stadium komorek
archesporialnych (Lester 1963, Nikotajeva 1964). Komorki
archesporialne, z ktérych powstanie gametofit meski réznicujg sie
0 okoto 6 tygodni wczesniej niz komérki archesporialne przyszte-
go woreczka zalgzkowego (Lester 1963).

Na wiosne komorki archesporialne powigkszajg swojg obje-
tosC i zaokraglajg sie. Kazda z nich dzieli sie mejotycznie przy
czym wrzeciono podziatowe powstajace podczas anafazy drugiego
podziatu ustawia sie rownolegle lub prostopadle do wrzeciona
pierwszego podziatu. Powstajg w ten sposéb tetrady mikrospor
(Tucovic i VVuleti¢ 1969). Brak jest danych na temat roz-
woju meskiego przedro$la u topoli. Wiadomo tylko, ze dojrzate
ziarna pytku sg dwukomoérkowe (Nikolajeva 1964). Ich $red-
nica wynosi okoto 29 mikronéw (Dyakowska 1959, Pra-
gtowski 1962).
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ZAPLODNIENIE

Zaptodnienie u topoli nastepuje pare dni po zapyleniu (N i-
kolajeva 1964). Ziarno pytku po dostaniu sie na znamie stup-
ka kietkuje. Lagiewka przerasta $ciane zalgzni i w poprzek sznu-
reczka i ostonke dochodzi do woreczka tuz w poblizu aparatu ja-
jowego, omijajgc okienko (Graf 1921 — ryc. 17). Ten typ wzro-
stu fagiewki wystepujacy u bardzo nielicznych gatunkéw roslin
okresla sie terminem mesogamii (Mahesh war i 1950). Do dol-
nego konca tagiewki przemieszczajg sie komorki plemnikowe. Ro-
snaca tagiewka niszczy synergidy i peka. Jej zawarto$¢ wylewa
sie. Jedna z uwolnionych komorek plemnikowych tgczy sie z ko-
morka jajowa, druga z wtérnym jadrem woreczka.

Z potaczenia jadra komorki jajowej z jagdrem komorki plem-
nikowej powstaje zygota, a ze zlania si¢ wtornego jadra worecz-
ka z jadrem drugiej komorki plemnikowej — triploidalne jadro
bielmowe.

Pierwszy podziat zaptodnionej komorki jajowej (zygoty) jest
prostopadty do dtuzszej osi woreczka (Graf 1921). Podziat ten
jest poprzedzony podziatem jadra bielmowego. Przez wielokrotne
podziaty jadra bielmowego powstaje wielojagdrowe bielmo (endos-
perm). Oddzielenie jader bielmowych $cianami komérkowymi na-
stepuje dopiero wowczas, gdy w zarodku zaczynajg wyodrebniac
sie wzgorki liscieniowe (Nikolajeva 1964), a réwnoczesnie
najwczesniej powstate komorki bielma ulegajg wakuolizacji i sto-
pniowo degenerujg. W niedojrzatym nasieniu bielmo jest jedno-
warstwowe, a w dojrzatym nie wystepuje zupetnie. Rozwdj nasie-
nia od zapylenia od osiggniecia petnej dojrzatosci trwa u topoli
okoto dwdch miesiecy (Nikolajeva 1964).

IV. KARIOTYP

Podstawowsg liczbg chromosomoéw u topoli jest 19 (Darling-
ton i Janaki 1945). Kontrowersyjna jest sprawa ich budo-
wy, gdyz chromosomy topoli sg bardzo mate i nawet pod naj-
wiekszym powiekszeniem mikroskopu optycznego widoczne sg

http://rcin.org.pl



Anatomia, embriologia i kariologia topoli 177

jako kropki lub krétkie pateczki. W pdznej profazie lub wczesnej
metafazie, gdy chromosomy sg lekko rozciaggniete, kilka z nich
wykazuje budowe dwuramienng (Stettler i Bawa 1971).
Pierwotne przewezenie znajduje sie w ich centralnej czesci (chro-
mosomy metacentryczne) lub jest przesuniete ku jednemu z kon-
cow (chromosomy submetacentryczne). Ko p e cky (1960) podaje,
ze u topoli wszystkie chromosomy majg budowe dwuramienna.

Dillewijn (19391 wysunat przypuszczenie, ze rodzaj Po-
pulus jest wtornym poliploidem, a podstawowsg liczbg chromoso-
mow jest 8.

Wsrod wielu gatunkow topoli mozna spotka¢ odmiany, klony
lub osobniki o liczbie chromosoméw réznej od 19 (Johns son
1940, 1945a, 1945b, 1952 - 53, Dillewijn 1939, Tralau 1957,
Fedoro va-Sarkisova 1946). Tralau (1957) opisat osike
z Uppland o haploidalnej liczbie chromosomoéw (2n = 19), Graf
(1921) osike 0 2n = 8, a Muhle Lar sen (1970) w potomstwie
P. trichocarpa znalazt dwa osobniki o0 2n = 57.

Osobniki o liczbie chromosomoéw innej niz 19 otrzymywano
sztucznie. Johnsson (1945b) np. w potomstwie osiki triploi-
dalnej skrzyzowanej z tetraploidalng znalazt osobniki o liczbach
chromosoméw od 50 do 102. Kopecky (1960) w potomstwie
P. alba skrzyzowanej z P. tremula i P. nigra otrzymat pewien
procent osobnikéw z haploidalng liczbg chromosomoéw, a Sin -
-Kyn Hynn i Chung-Suk Kim (1963) otrzymywali
sztuczne tetraploidy z nasion P. nigra var. italica i P. tremula
poddanych dziataniu kolchicyny.
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Summary

The mieroscope structure, development of vegetaftive and generatave
organs and the karyotype of some representatives of the genus Populus
are presented. The microscopic structure of tissues and organs shows a
considerable variability even within one specimen, but the nature of the
variability of individual anatomical characters in various representatives
of the genus is similar.

The genus Populus has a characteristie method of leaf and branch
abscission, which takes place at the end of the vegetative season. The
abscission layer has a specific structure.

The developmenit of the generative organs has been initiated in the
year preceding flowering. The development of the embryo sac is of the
Polygonum type, and the growth of the pollen tube from the stigma of the
style to the embryo sac is mesogamous.

The chromosome complement of the poplars consists of 19 pairs of
homologous chromosomes. The genus Populus is very plastic as regards the
chromosome number. Polyploid and aneuploid specimens are readily ob-
tained through hybridization or the use of some physical or Chemical
agents (X-rays, colchicine).
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