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ALINA HEJNOWICZ

ANATOMIA. EMBRIOLOGIA I KARIOLOGIA TOPOLI

I. WSTĘP

Znajomość mikroskopowej struktury różnych organów to­
poli jest niepełna. Niektóre organy są opracowane bardzo szcze­
gółowo, o budowie innych istnieją w literaturze tylko wzmianki.

Rodzaj Populus, który jest reprezentowany przez wiele ga­
tunków, odmian i form uprawnych, wykazuje ogromną zmien­
ność budowy. Utrudnia to operowanie uproszczonymi schemata­
mi przy opisywaniu budowy organów. W pewnych przypadkach 
przedstawiony schemat jest charakterystyczny dla rodzaju, w in­
nych dla gatunku czy odmiany.

W poniższym opracowaniu będę niejednokrotnie sięgać do 
danych dotyczących gatunków pozaeuropejskich, zwłaszcza wów­
czas, gdy brak jest informacji o gatunkach występujących lub 
uprawianych w Polsce, albo gdy istniejące dane świadczą o tym, 
że schemat budowy i rozwoju jakiegoś organu u przedstawicieli 
wielu różnych gatunków jest podobny.

II. BUDOWA ORGANÓW WEGETATYWNYCH

ROZWÓJ I PIERWOTNA BUDOWA PĘDU

Rozwój osobniczy topoli rozpoczyna się od podziału zygoty. 
Po licznych podziałach jej komórek potomnych powstaje kulisty 
zarodek, w którym wyodrębniają się: korzeń zarodkowy (radi- 
cula), zawiązki dwóch liścieni i zawiązek pędu (plumula). Po­
czątkowo w roślinie zdolne do podziału są wszystkie komórki
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146 Topole —■ Populus sp.

Ryc. 1. Ilustracja zmiany kształtu wierzchołka wzrostu pędu Populus nigra 
var. italica na przekroju podłużnym (Brodzki 1955): a — w zarodku, b — 
w dwudniowej siewce, c — w dojrzałym pędzie

zarodka, później strefy dzielących się komórek zostają ograni­
czone do szczytowych części rośliny, które określa się terminem 
merystemów wierzchołkowych. Komórki merystematyczne wy­
stępujące na wierzchołkach wzrostu pędu i korzenia dzielą się, 
rosną i różnicują w dojrzałe tkanki. Niektóre z nich zachowują 
zdolność dzielenia się poza strefą wierzchołkową i funkcjonując 
jako merystemy boczne (miazga łyko-drzewna czyli kambium 
i miazga korkotwórcza czyli fellogen) powodują wzrost organów 
na grubość.

Wierzchołek wzrostu pędu u topoli wykazuje w rozwoju 
osobniczym dużą zmienność kształtu, wielkości i struktury 
wewnętrznej (ryc. 1). W zarodku jest on niewielki i zupełnie 
płaski. Jednak już w tym stadium rozwoju rośliny można w nim 
wyróżnić część centralną (korpus) okrytą pokładem płaszczo­
wym (tuniką). Tunika powstaje wówczas, gdy powierzchniowe 
komórki wierzchołka dzielą się wyłącznie prostopadle do jego 
powierzchni. Liczba warstw tuniki u topoli nie jest stała. Brodz­
ki (1955) u P. nigra var. italica znajdował wierzchołki z tuniką 
jedno- i dwuwarstwową, a K a 1 b e (1962) u tego samego gatunku 
opisał wierzchołki z jednokomórkową warstwą tuniki. Redukcja 
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Ryc. 2. Schemat układu pier­
wotnych wiązek łyko-drzew- 
nych w pędzie topoli (Eames 
i MacDaniels 1947). Miejsca 
zakropkowane — wiązki, fra­
gmenty niezakropkowane — 
luki liściowe. Linią przerywa­
ną oznaczono granicę śladów 
liściowych wchodzących do je­
dnego liścia

warstw tuniki, jak stwierdził Brodź ki (1955), następuje w 
okresie intensywnego wzrostu wierzchołka i jest związana 
z okresowym pojawianiem się zawiązków liści, bowiem w ich 
tworzeniu główny udział bierze wewnętrzna warstwa tuniki.

W dojrzałej roślinie wierzchołek jest szeroki lecz stosunko­
wo płaski (ryc. lc). W porównaniu z wierzchołkiem zarodka czy 
młodej siewki jest on bardziej zróżnicowany pod względem cy- 
to-histologicznym (B r o d z k i 1955).

W pobliżu szczytu wierzchołka w zewnętrznej części korpu­
su wyodrębniają się pasma wąskich wydłużonych komórek pra- 
miazgi (prokambium). Zachowują one zdolność dzielenia się

10* http://rcin.org.pl



http://rcin.org.pl

148 Topole — Populus sp.

Ryc. 3. Schemat budowy węzła jednorocznego pędu Populus 
alba na przekroju poprzecznym: a i b — dwa skrawki z róż­
nych poziomów tego samego węzła

przez cały okres swego istnienia. W pramiazdze różnicują się 
pierwotne wiązki łyko-drzewne. Tworzą one odgałęzienia do za­
wiązków liści. Do każdego zawiązka wchodzą 3 wiązki (ślady 
liściowe — ryc. 2). Ich liczba jest u wszystkich zbadanych ga­
tunków topoli taka sama. W miejscach odgałęziania się śladów 
liściowych powstają luki liściowe (ryc. 3).

W pachwinach zawiązków liści są zakładane zawiązki pędów 
bocznych. Rozwijający się w nich system pierwotnych wiązek 
łyko-drzewnych jest niezależny od systemu wiązek pędu, na 
którym zawiązki są osadzone. Różnicują się one w kierunku na­
sady pędu, gdzie łączą się z systemem wiązek pędu macierzy­
stego. Wiązki biegnące w zawiązkach pędów pachwinowych okre­
śla się terminem śladów gałęziowych, a powstające w pierścieniu 
tkanki łyko-drzewnej pędu macierzystego luki — lukami gałę­
ziowymi.

Opisana wyżej organizacja systemu naczyniowego w węźle 
młodego pędu topoli jest zachowana i w dojrzałym pędzie.

W młodym, rozrastającym się na długość pędzie funkcję 
okrywającą pełni skórka, a sztywność roślinie nadaje leżący pod 
nią pokład kolenchymy tj. żywych, wydłużonych komórek o nie­
regularnie ale silnie zgrubiałych, celulozowych ścianach, cha­
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rakteryzujących się dużą elastycznością. Natomiast po zakoń­
czeniu wzrostu wydłużeniowego międzywęźli, gdy rozpoczyna się 
w nich przyrost wtórny, funkcję wzmacniającą pełnią pierwotne 
włókna łykowe (ryc. 3).

W młodych organach topoli bardzo liczne są kryształy 
szczawianu wapnia, pojedyncze lub tworzące druzy.

MIAZGA I WTÓRNA BUDOWA ŁODYGI

Przyrost wtórny u topoli rozpoczyna się bardzo wcześnie. 
Znajdujące się w środku pierwotnej wiązki łyko-drzewnej ko­
mórki pramiazgi dzielą się stycznie do obwodu organu odkłada­
jąc regularne, promieniste rzędy komórek miazgi.

Miazga u topoli składa się z dwóch typów komórek inicjal­
nych. Pierwsze, inicjały wrzecionowate, dają początek tym ele­
mentom wtórnego łyka i drewna, które są zaliczane do układu 
podłużnego. Drugie, inicjały promieni, zapoczątkowują promienie 
łyko-drzewne.

Układ komórek miazgi jest u topoli niepiętrowy, to znaczy, 
że końce komórek oglądane na przekroju stycznym znajdują się 
na różnych poziomach. Dzieje się tak wówczas, gdy powiększanie 
się obwodu miazgi odbywa się poprzez poprzeczne lub skośne 
podziały komórek inicjalnych i wrastanie ich końców pomiędzy 
komórki sąsiednie.

Tempo wzrostu komórek potomnych miazgi nie jest jedna­
kowe. Komórki, z których powstaną człony naczyń rosną tylko 
w poprzek nie wydłużając się i w ten sposób długość członu 
naczynia może być miarą długości komórki miazgi, z której 
dany człon powstał. Komórki, z których powstaną człony rurek 
sitowych powiększają swoją długość dwukrotnie, a te z których 
powstaną włókna nawet trzykrotnie.

Przeciętna długość inicjałów wrzecionowatych rośnie z wie­
kiem miazgi i maleje z wysokością pnia. U osiki np. na poziomie 
4 m od podstawy pnia w pierwszym roku życia drzewa wynosiła 
ona 0,25 mm, a w 45 roku życia około 0,70 mm (Hejnowicz 
i Hejnowicz 1958). Długość inicjałów gwałtownie maleje 
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z wysokością pnia (He j no wicz i Hejnowicz 1958, Ras- 
ka t o v i Kosićenko 1968).

Strefa miazgi w okresie zimowego spoczynku jest u topoli 
bardzo wąska i obejmuje 5-8 warstw komórek (D a v i s 
i Evert 1968, Ev ert i Kozłowski 1967). Nie jest też 
łatwo wyróżnić w niej warstwę właściwych komórek inicjal­
nych. U topoli w przeciwieństwie do wielu innych przedstawi­
cieli roślin drzewiastych komórki inicjalne miazgi po przezimo­
waniu dzielą się od razu, bez poprzedzającego ten podział wzro­
stu promienistego. Jako pierwsze powstają elementy łyka, a do­
piero o około 6 tygodni później drewna (Davis i Evert 1968, 
E v e r t i Kozłowski 1967). Tempo odkładania przez inicjały 
miazgi komórek łyka i drewna nie jest jednakowe. W normal­
nych warunkach ilość odkładanego drewna wielokrotnie prze­
wyższa ilość odkładanego łyka i w rezultacie szerokość warstwy 
drewna w jednym sezonie wegetacyjnym jest znacznie większa. 
W sezonie o słabej aktywności miazgi różnice te zmniejszają się 
i bywa nawet tak, że pierścień łyka jest szerszy niż drewna (D a- 
v i s i E v e r t 1968). Osłabienie aktywności miazgi wyraża się 
więc głównie osłabieniem tempa odkładania komórek w stronę 
drewna.

Aktywność miazgi jest największa w końcu maja i na po­
czątku czerwca. Na początku sierpnia Davis i Evert (1968) 
w strefie miazgi nie znajdowali żadnej dzielącej się stycznie ko­
mórki. Natomiast podziały skośne lub poprzeczne, dzięki którym 
następuje powiększanie się obwodu miazgi obserwowano aż do 
końca trwania sezonu wegetacyjnego.

Reaktywacja miazgi na wiosnę rozpoczyna się u topoli 2-3 
tygodnie po rozwinięciu pąków (Lobżanidze 1961). Istot­
ny wpływ na to ma temperatura powietrza. Zaprzestanie dzia­
łalności miazgi jest niezależne od procesu naturalnego zrzucania 
liści, aktywność miazgi kończy się o 1 - 2 miesięcy wcześniej niż 
rozpoczyna się opadanie liści. Ścisły związek istnieje pomiędzy 
długością trwania okresu aktywności miazgi a wysokością n.p.m. 
Na większych wysokościach później zostaje przerwany spoczy­
nek miazgi i wcześniej kończy się okres jej aktywności. Skraca 
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się też odstęp czasu pomiędzy zakończeniem aktywności miazgi 
a opadaniem liści. Rozwój pąków śpiących zachodzący w pew­
nych warunkach pod koniec sezonu wegetacyjnego może wzno­
wić aktywność miazgi (Lobżanidze 1971). Natomiast ekspe­
rymentalne usunięcie liści w pełni sezonu może przedłużyć pro­
ces odkładania drewna (R u g g e r i 1960).

BUDOWA DREWNA WTÓRNEGO

Drewno topoli jest miękkie i lekkie. Szerokość pierścieni 
może być bardzo znaczna. U niektórych topoli euroamerykań- 
skich np. u 1-214 spotkać można pierścienie o szerokości 3 cm 
(Anonim 1958). Drewno topoli jest zaliczane do typu roz- 
pierzchłonaczyniowego tj. takiego, w którym naczynia są roz­
mieszczone mniej więcej równomiernie w całym pierścieniu rocz­
nym (ryc. 4). Na skutek tego granice pomiędzy pierścieniami są 
niewyraźne i gołym okiem nawet na przekroju poprzecznym 
zupełnie niedostrzegalne. Rozmieszczenie naczyń w drewnie jak 
stwierdzili Liphschitz i Waisel (1970) zależy od zawartoś­
ci wody w podłożu. W drewnie topoli rosnącej na glebie zasob­
nej w wodę powstają pierścienie szerokie z równomiernie roz­
mieszczonymi naczyniami. W warunkach o niedostatecznej wil­
gotności powstają pierścienie wąskie, a większość naczyń znaj­
duje się na początku pierścienia rocznego.

W skład drewna wchodzą naczynia, włókna i miękisz. Głów­
ną masę stanowią włókna. Zajmują one 55 - 75% całej objętości 
drewna, naczynia 20 - 35%, a miękisz zaledwie 5 - 15%. U nie­
których gatunków topoli proporcje te mogą się zmieniać nawet 
w poszczególnych warstwach jednego pierścienia rocznego (B a­
b o s 1970) oraz w tym samym pierścieniu, lecz na różnych stro­
nach pnia. W pniu P. Robusta np. po stronie południowej tworzy 
się więcej naczyń a mniej włókien niż po stronie północnej 
(Meyer-Uhlenried 1958a).

Struktura drewna topoli jest zmienna nawet w obrębie jed­
nego drzewa. Zmienia się z wiekiem drzewa i jego wysokością, 
a także w ciągu sezonu wegetacyjnego. Na ogół są to różnice iloś-
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Ryc. 4. Drewno Populus nigra (a) i Populus tremula (b) 
na przekroju poprzecznym. Widoczne są różnice w spo­
sobie rozmieszczenia naczyń w pierścieniu i w średnicy 
naczyń w drewnie wczesrayrrhtfp777bin.org.pl
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Ryc. 5. Schemat ilustracji zmiany przeciętnej długości włókien drzewnych 
w pniu: a — w kolejnych pierścieniach rocznych od rdzenia na zewnątrz, 
b — w kolejnych latach życia drzewa, c — w różnych odległościach od 
rdzenia. Liczby 0, 1, 2 oznaczają trzy różne poziomy tego samego pnia, 
w kolejności od jego nasady do wierzchołka

ciowe. Opisując charakter zmiany jakiejś cechy można porówny­
wać ze sobą:

a) kolejne warstwy drewna w jednym pierścieniu rocznym,
b) kolejne pierścienie roczne na jednym poziomie pnia, ga­

łęzi czy korzenia,
c) jeden i ten sam pierścień roczny na różnych wysokościach 

organu.
Ta sama cecha może się zmieniać wzdłuż pnia w różny spo­

sób. I tak np. długość włókien rośnie od podstawy pnia ku 
wierzchołkowi w pierścieniach rocznych o tym samym numerze 
(ryc. 5a), lecz maleje w pierścieniach wytworzonych w tym sa­
mym roku kalendarzowym (ryc. 5b) i jest jednakowa w takiej 
samej odległości od rdzenia na różnych poziomach pnia (ryc. 5c).

Naczynia składają się z członów. Jeden człon w swojej ge­
nezie odpowiada jednej komórce miazgi. Przestrzenne rozmiesz­
czenie naczyń w drewnie topoli przypomina zamkniętą sieć 
(Braun 1963, ryc. 6). Wielkość oczek w sieci jest cechą charak­
terystyczną dla rodzaju. Określa się ją za pomocą współczynnika
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Ryc. 6. Przestrzenne roz­
mieszczenie naczyń w dre­
wnie topoli (Braun 1963)

gęstości. U topoli współczynnik ten wynosi 4,4 i jest mniej wię­
cej jednakowy w całym pierścieniu rocznym, podczas gdy np. 
u dębu wynosi on od 0,1 w drewnie wczesnym do 1,9 w drewnie 
późnym (Braun 1963). Im większy współczynnik tym luźniej­
sza sieć naczyń.

Naczynia układają się w grupy po 2-8. Spotyka się też na­
czynia pojedyncze (Wałek-Czernecka 1952, Smilga 
1967, Galewski i Korzeniowski 1958). Naczynia są w 
przekroju owalne lub okrągłe. Poprzeczne ściany są w nich usta­
wione pod kątem 45° do dłuższej osi naczynia (ryc. 7). W cen­
tralnej części ściany poprzecznej znajduje się jeden duży, okrą­
gły lub owalny otwór (przebicie), który umożliwia swobodny 
przepływ roztworów. W podłużnych ścianach naczyń występują 
okrągłe lub 5-6 boczne jamki lejkowate (ryc. 7) pozbawione 
zatyczek (torusów).

Naczynia w pewnym okresie swego funkcjonowania zostają 
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wypełnione wcistkami. Powstają one przez wrastanie do świa­
tła naczynia cienkościennych komórek miękiszowych otaczają­
cych człon. Z reguły wcistki powstają w twardzielowej części 
drewna, choć jak to stwierdziła Wałek-Czernecka (1952) 
mogą one powstawać w pojedynczych naczyniach w drewnie 
najmłodszym, wytworzonym w ostatnim roku życia drzewa.

Liczba naczyń na powierzchni 1 mm2 przekroju poprzeczne­
go jest bardzo zmienna w jednym pniu, w obrębie gatunku lub 
rodzaju. Największe ich zagęszczenie występuje w strefie przy- 
rdzeniowej pnia (Anonim 1958). Drewno osobników pochodzą­
cych z różnych wysokości n.p.m. również wykazuje zmienność 
(D e m i cyt. Anonim 1958). Np. u osiki rosnącej w wyżynnej 
części Piemontu znaleziono około 2-krotnie więcej naczyń na 
powierzchni 1 mm2 niż u osiki pochodzącej z doliny.

Przeciętna długość członów naczyń u przedstawicieli rodza­
ju Populus wynosi 0,4 - 0,8 mm, a ich szerokość 0,05 - 0,10 mm. 
Średnica pojedynczych naczyń może dochodzić do 0,3 mm. W a- 
łek-Czernecka (1952) stwierdziła, że osika ma naczynia 
o mniejszej średnicy niż P. alba i P. canescens. Wymiary naczyń 
zmieniają się w jednym i tym samym pierścieniu rocznym. Na 
początku sezonu są tworzone naczynia prawie o 50% szersze 
i 4 - 5% krótsze od naczyń powstających w okresie późniejszym, 
ale najmniejsze naczynia znajdują się w bardzo wąskiej strefie 
drewna po obu stronach granicy pierścienia (Siiss i Muller- 
-Stoli 1970, Meyer-Uhlenried 1958a).

Wymiary naczyń powiększają się z wiekiem drzewa. W po­
bliżu rdzenia są one najmniejsze, w ciągu kilku następnych lat 
gwałtownie rosną, a w latach późniejszych zmieniają się bardzo 
nieznacznie (Georgievski i Stsefanovski 1968- 69). 
Przeciętne wymiary naczyń nie zmieniają się z wysokością pnia, 
natomiast są inne w jednym i tym samym pierścieniu rocznym 
w różnych częściach jego obwodu: po stronie południowej naczy­
nia są szersze niż po stronie północnej (Meyer-Uhlenried 
1958a). Zmieniają się też z wysokością n.p.m. W drewnie osiki 
pochodzącej z wyższych wysokości n.p.m. naczynia miały więk­
szą średnicę niż z wysokości niższych (D e m i cyt. Anonim
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Ryc. 7. Drewno Populus 
nigra na przekroju stycz­
nym. Widoczne są jedno­
rzędowe promienie i jamki 
lejkowate w ścianach na­
czyń

1958). Ponadto Fo ulg er i Hacskaylo (1968) ustalili, że 
w środowisku pozbawionym azotu, siarki lub boru powstaje 
drewno z naczyniami o mniejszej średnicy w porównaniu z ro­
ślinami kontrolnymi.

Pod względem tej cechy nie ma różnic pomiędzy poszczegól­
nymi gatunkami topoli należącymi do jednej i tej samej sekcji, 
ale pomiędzy sekcjami Aigeiros i Tacamahaca Meyer-Uh- 
1 e n r i e d (1958b) znalazł istotne różnice w wielkości naczyń na 
korzyść przedstawicieli sekcji Aigeiros.

Włókna u topoli są to cienkościenne, silnie wydłużone, 
martwe komórki z licznymi szczelinowymi jamkami prostymi. 
Przeciętna ich długość mieści się w granicach 1,0 -1,5 mm. Dłu­
gość włókien zmienia się w ciągu jednego sezonu wegetacyjnego. 
Najkrótsze włókna występują w drewnie najwcześniejszym 
i najpóźniejszym, a najdłuższe mniej więcej w środkowej części 
pierścienia. Długość włókien rośnie z wiekiem (w kolejnych
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Ryc. 8. Drewno Populus nigra na przekroju promienistym. W ścianach 
komórek brzeżnych promienia drzewnego widoczne są duże jamki proste

pierścieniach rocznych od rdzenia na zewnątrz) i maleje z wy­
sokością pnia w jednym i tym samym sezonie wegetacyjnym. 
Prawidłowość ta występuje u różnych gatunków i odmian topoli 
i została opisana przez wielu autorów (Liese i Ammer 1958, 
Hejnowicz i Hejnowicz 1956, 1958, Zenker 1968, 
Sarkany, Stieber i Filló 1957, Scaramuzzi 1959, 
Mutibarić i Cemerikić 1971 i inni).

Istnieje wiele prac z których wynika, że na długość włó­
kien u topoli wpływają zarówno czynniki genetyczne jak i śro­
dowiskowe (Meyer-Uhlenried 1959, V i n c e n t i Spa- 
lek 1954, Kennedy 1968, Mutibarić 1969, 1971, Schu- 
ltz cyt. za Kennedym 1968, Gavrilova 1971, Van 
Buijtenen, Joranson i Einspahr 1958, Einspahr, 
Benson i Peckham 1968, Posey i inni 1969, Zenker 
1968, Simić 1965, Babos i Filló 1970). Trudno jest jednak 
ustalić, które z nich mają wpływ decydujący. Wydaje się, że 
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w pierwszym okresie życia rośliny większą rolę odgrywają czyn­
niki genetyczne, w późniejszym zewnętrzne.

Średnica włókna u topoli jest niewielka (0,02 - 0,4 mm). Naj­
grubsze włókna znajdują się w środkowej części pierścienia. Ce­
cha ta niewiele się zmienia z wiekiem drzewa i z jego wysokoś­
cią (S c a r a m u z z i 1958). Średnica włókna jest pozytywnie 
skorelowana z szerokością pierścienia rocznego (F o u 1 g e r 
i Ha cskaylo 1968).

Miękisz drzewny u topoli'składa się z komórek żywych, bo­
gatych w cyptoplazmę i substancje zapasowe. Wchodzi on prze­
de wszystkim w skład promieni drzewnych, a w niewielkiej iloś­
ci występuje na granicy pierścienia rocznego (miękisz terminal­
ny)- Miękisz terminalny tworzy pojedynczą lub podwójną, często 
nieciągłą warstwę wydłużonych komórek. Powstaje on jako 
ostatnia w danym sezonie warstwa drewna (Wałek-Czer­
necka 1952).

Promienie drzewne u topoli są jednorzędowe i homogenicz­
ne, to znaczy, że są utworzone z jednego typu komórek (G r e- 
guss 1955, Mayer-Wegelin 1951, Hub er 1951, Galew­
ski i Korzeniowski 1958, Vichrov 1959, Schmidt 
1941 i inni). Sporadycznie występują u topoli promienie dwu­
rzędowe i szersze (Hermann cyt. za Metcalfe i Chalk 
1950). Jednak u niektórych gatunków topoli spotkać można pro­
mienie niejednorodne (P. canadensis, P. euphratica i P. augusti- 
folia). P. euphratica i P. angustifolia ze względu na zbieżność 
pewnych cech morfologicznych z przedstawicielami rodzaju Sa- 
lix są uważane za ogniwa łączące rodzaje Populus i Saliz (A n o­
n i m 1958).

W promienistych ścianach komórek miękiszowych promieni 
drzewnych znajdują się jamki proste o zmiennej średnicy 
(ryc. 8).

Zagęszczenie promieni w drewnie mierzone na przekroju 
stycznym zmienia się w jednym pniu. Na powierzchni 1 mm2 
stycznego przekroju w pobliżu rdzenia promieni jest więcej niż 
w oddalonych od rdzenia pierścieniach rocznych (Braun 1963, 
Smilga 1967). Na tej samej powierzchni u P. nigra znajduje 
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się znacznie mniej promieni niż np. u P. tremula, P. alba i P. 
italica (Gale wski i Korzeniowski 1958).

Przeciętna wysokość promienia drzewnego u topoli nie prze­
kracza 1 mm. W pierwszych latach życia drzewa przeważają 
promienie niskie, złożone z 15 komórek, w późniejszych wysokie, 
mające większą liczbę komórek (Braun 1963), Simić 1965) 
natomiast nie stwierdził istotnych różnic w wysokości promie­
ni w obrębie jednego pnia.

U topoli bardzo często tworzy się drewno napięciowe. Jest 
to typ drewna reakcyjnego jakie rozwija się u drzew liściastych. 
Może ono powstawać w pniu, gałęziach a nawet jak to stwierdził 
Jagels (1963) w korzeniach topoli, pod wpływem pochylenia 
organu. U topoli drewno napięciowe powstaje np. już przy 4° 
kącie nachylenia pędu po górnej, doosiowej jego stronie (K a i- 
s e r i P i 11 o w cyt. za Kennedym 1968). J a y m e (cyt. za 
Krzysikiem 1957) obserwował tworzenie się drewna na­
pięciowego u szybko rosnących topoli bez bezpośredniego od­
działywania bodźców zewnętrznych. Uważa się obecnie, że roz­
wija się ono jako reakcja rośliny na niski poziom auksyn 
względnie obecność inhibitorów wzrostu (Nećesany 1958).

Odróżnienie gołym okiem drewna napięciowego od normal­
nego u topoli jest trudne. Pod małym powiększeniem udaje się 
to osiągnąć dopiero po zastosowaniu specyficznych reakcji mi- 
krochemicznych. Najbardziej różnią się włókna drzewne. 
W drewnie napięciowym są one dłuższe, mają grubsze ściany 
i jest ich procentowo więcej niż w drewnie normalnym (N e- 
ćesany 1961, W ar drop 1964). Długość ich jest mniej wię­
cej jednakowa we wszystkich warstwach jednego pierścienia 
rocznego (Giovanni 1953), podczas gdy w drewnie normal­
nym na początku pierścienia rocznego włókna są krótsze niż np. 
w środkowej jego części. Duże różnice pomiędzy włóknami drew­
na normalnego i napięciowego są widoczne w submikroskopo- 
wej budowie ich ścian. Typowa ściana komórkowa jest zróżni­
cowana na 3 warstwy: blaszkę środkową spajającą dwie sąsied­
nie komórki, ścianę pierwotną i wtórną. Ściana wtórna z kolei 
składa się z trzech pokładów. Najszerszy jest pokład środkowy. 
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Wszystkie trzy pokłady ściany wtórnej w drewnie normalnym 
są zdrewniałe. Inaczej jest w drewnie napięciowym. Tutaj po­
kład wewnętrzny jest znacznie szerszy od pokładów: środkowe­
go i zewnętrznego i prawie całkowicie pozbawiony ligniny.

Podstawowym składnikiem ściany komórkowej jest celu­
loza. Łańcuchy celulozy łączą się, tworząc coraz to większe jed­
nostki strukturalne (fibrylle elementarne, mikrofibrylle, fibrylle 
właściwe). Fibrylle w stosunku do osi komórki są ustawione pod 
określonym kątem. W wewnętrznym podkładzie ściany wtórnej 
włókna drewna normalnego są nachylone pod kątem ostrym. 
U P. nigra wg Jaccarda i Frey’a (cyt. za Frey-Wys- 
slingiem 1959) kąt ten wynosi 26°. W drewnie napięciowym 
w wewnętrznym pokładzie wtórnej ściany fibrylle układają się 
równolegle do dłuższej osi włókna (Nećesany 1957, 1959). Jak 
tego dowodzi Nećesany (1957) od kąta nachylenia fibrylli za­
leży stopień zdrewnienia ściany komórkowej; im kąt ten jest 
większy tym więcej ligniny odkłada się w przestrzeniach mię- 
dzyfibryllarnych.

Ilość drewna napięciowego w pniu jest zmienna. Najwięcej 
tworzy się go w górnych częściach pnia, najmniej u jego podsta­
wy. U niektórych gatunków topoli w takich samych warunkach 
powstaje więcej drewna napięciowego niż u innych. U P. Ro­
busta Z e n k e r (1968) znalazła około 3 razy więcej drewna na­
pięciowego niż np. u P. serotina i P. marilandica.

ROZWÓJ I BUDOWA ŁYKA WTÓRNEGO

Łyko wtórne u topoli ma dobrze widoczne pod mikroskopem 
pierścienie roczne. Granice wyznaczają włókna, których nie ma 
w łyku wczesnym, a które są głównym składnikiem łyka póź­
nego. Szerokość pierścienia rocznego wynosi 0,4 - 0,6 mm i nie 
zmienia się w późniejszym wieku. Łyko ma budowę niepiętrową, 
co jest konsekwencją niepiętrowej budowy miazgi.

W skład łyka wchodzą rurki sitowe z komórkami towarzy­
szącymi (przyrurkowymi), włókna, miękisz podłużny, miękisz 
promieni i sklereidy.
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Rurki sitowe, komórki towarzyszące i miękisz łykowy zaj­
mują 1/4 - 1/3 całej szerokości pierścienia. Zawierają one żywy 
protoplast. Dojrzałe rurki sitowe są jednak pozbawione jądra 
czym różnią się od komórek miękiszowych. W protoplaście rurki 
sitowej znajdują się bliżej nieokreślone, sferyczne ciałka, które 
dawniej interpretowano jako wyrzucone jąderka (D e s h a p a n- 
de i Evert 1970). Rurki sitowe pełnią funkcję przewodzenia 
produktów asymilacji. Okres ich funkcjonowania nie przekracza 
jednego roku. Jednostką elementarną rurki jest człon powstały 
z jednej komórki miazgi. Człony rurki sitowej są od siebie od­
dzielone skośnymi ścianami, zwanymi płytkami sitowymi. Płytka 
sitowa posiada na swojej powierzchni 7-12 pól sitowych. Pola 
sitowe są to okrągłe lub owalne perforowane fragmenty płytki. 
Perforacje mają średnicę 2-3 mikronów. Tą drogą łączą się pro­
toplasty dwóch sąsiednich członów. Pola sitowe znajdują się 
również na ścianach podłużnych. Kaussmann (1963), poda- 
je, że u topoli perforacje w bocznych polach sitowych są zam­
knięte błonami zamykającymi podobnymi do tych jakie wystę­
pują w jamkach. Poprzez te błony przebiegają prawdopodob­
nie plasmodesmy, tak jak to stwierdzono u innych roślin (E s a u 
1958).

W procesie rozwoju rurki sitowej na powierzchni pól sito­
wych wokół porów odkłada się kalloza. Otacza ona w postaci 
cylindra każdy por. Ilość odkładanej kallozy stale wzrasta i z 
czasem zasklepia całe pole, co powoduje izolację poszczególnych 
członów.

Komórki towarzyszące leżą prawie zawsze w narożniku rur­
ki sitowej, przylegając również do promienia łykowego. Jedne­
mu członowi towarzyszy zwykle 4-6 komórek (Davis i Evert 
1968). Komórki towarzyszące posiadają jądro i nie wytwarzają 
skrobi, łatwo więc je odróżnić od komórek miękiszowych. Zwią­
zek komórek towarzyszących z rurkami sitowymi jest bardzo 
ścisły nie tylko w sensie ontogenetycznym i morfologicznym, ale 
i fizjologicznym. Powstają one na krótko przed wyodrębnieniem 
członu rurki sitowej i giną wraz z nim wówczas, gdy ulega de­
zorganizacji protoplast rurki sitowej.

11 Topole
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Włókna łykowe są to wydłużone, martwe komórki. Długość 
ich wynosi około 1 mm, a grubość 0,02 mm (Raska t o v i Ko­
si ć e n k o 1968). Mają one bardzo grube ściany i wąskie, szcze­
linowate światła. Powierzchnia jaką włókna zajmują i średnica 
jednej komórki są różne u różnych gatunków. U osiki np. włó­
kien jest mniej i mają średnicę mniejszą niż np. u P. nigra 
(Holdheide 1951). Włókna są zebrane w pasma. Wielkość jed­
nego pasma zmienia się z wiekiem łyka i jest różna w różnych 
częściach pnia; u nasady pnia jest pięciokrotnie szersza niż na 
wierzchołku. Łączenie się włókien w większe skupienia następuje 
przez zgniatanie leżących wokół nich rurek sitowych i komórek 
miękiszowych (Kosićenko 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 najmłodszym łyku włókna są otoczone komórkami mię- 
kiszowymi zawierającymi pojedyncze kryształy szczawianu wap-. 
nia (Kosićenko 1969, Holdheide 1951, Davis i Evert 
1968).

Miękisz łykowy jest rozmieszczony równomiernie w całym 
pierścieniu rocznym. Jest on, zwłaszcza w młodym łyku, bogaty 
w substancje zapasowe. W miarę starzenia się łyka ulega prze­
mianom. Część komórek traci protoplast i przekształca się w 
tkankę sklerenchymatyczną. Inne komórki rozciągają się w kie­
runku stycznym w miarę jak powiększa się obwód łyka i od­
zyskując charakter merystematyczny dzielą się. Ten sposób 
wzrostu komórek miękiszowych, występujący również w mięki- 
szu promieni łykowych zapobiega rozrywaniu się tkanek znaj­
dujących się pod działaniem napięć powstających w związku 
z powiększaniem się obwodu organu.

Promienie łykowe u topoli są, podobnie jak promienie 
drzewne, jednorzędowe. W procesie starzenia się łyka mogą się 
one łączyć, a ich komórki dzielić i w ten sposób powstają pro­
mienie szerokie, wielorzędowe. Istnieją pewne różnice w budo­
wie i rozwoju promieni łykowych u przedstawicieli niektórych 
gatunków topoli. U P. nigra np. w przeciwieństwie do innych
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Ryc. 9. Budowa martwicy korkowej i łyka wtórnego w pniu 
Populus tremula (a) i Populus nigra (b) na przekroju po­
przecznym (Holdheide 1951) 
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gatunków komórki miękiszowe promieni nie posiadają zdolności 
dzielenia się i dlatego u tego gatunku nie występuje zjawisko po­
szerzania się promieni w miarę starzenia się łyka (Holdheide 
1951).

Wymiary elementów składowych łyka u topoli zmieniają 
się z wiekiem. Raskatov i Kosićenko (1968) stwierdzili 
np., że rurki sitowe w pędzie jednorocznym mają średnicę pię­
ciokrotnie mniejszą niż w 28-letnim pniu. Długość członu rurki 
sitowej w łyku jednorocznym jest u podstawy pnia prawie 
o 100°/o większa niż na wierzchołku, podobnie włókna i komór­
ki miękiszowe promieni łykowych są na wierzchołku dłuższe niż 
u podstawy pnia. Promienie łykowe natomiast są tej samej wy­
sokości w całym pniu (R ask a t o v i Kosićenko 1968).

Kosićenko (1969) we wtórnym łyku topoli wyróżnia 3 
strefy. Pierwsza obejmuje tylko tkanki powstałe w ostatnim se­
zonie wegetacyjnym (łyko przewodzące), druga to łyko, w któ­
rym rozpoczyna się proces obumierania rurek sitowych (łyko 
nieprzewodzące) i trzecia strefa obejmuje część łyka, składającą 
się głównie z tkanek wzmacniających (włókna i sklereidy). Sto­
sunek poszczególnych stref zmienia się w obrębie pnia. W jego 
wierzchołkowej części przeważa łyko przewodzące, w dolnej me­
chaniczne.

Rozwój łyka wtórnego u topoli w ciągu jednego sezonu we­
getacyjnego został opisany na przykładzie P. tremuloides (D a- 
vis i Evert 1968).

Wczesną wiosną (marzec-kwiecień) z wytworzonych pod ko­
niec ubiegłego sezonu wegetacyjnego komórek macierzystych 
łyka powstają pierwsze rurki sitowe. Równocześnie zaczynają się 
dzielić komórki inicjalne miazgi, odkładając następne elementy 
łyka. Proces ten kończy się przeważnie w lipcu, ale przeważa­
jąca część łyka jest wytworzona już w połowie maja. Różnicowa­
nie się rurek sitowych trwa do końca lipca lub początku sierpnia. 
W końcu września lub na początku października przestają fun­
kcjonować najwcześniej powstałe rurki sitowe i stopniowo, aż 
do listopada wszystkie pozostałe rurki sitowe tracą protoplast, 
a ich pola sitowe wypełnia kalloza.
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KORKOWICA

Pierwsze informacje o budowie korkowicy (peridermy) u to­
poli znajdują się w pracy Hansteina z roku 1853.

Korkowica powstaje już w pierwszym roku życia pędu. W 
przylegającej do skórki (subepidermalnej) warstwie kory pier­
wotnej zakłada się miazga korkotwórcza (fellogen). Komórki 
miazgi dzieląc się stycznie do obwodu organu odkładają regu­
larne, promieniste szeregi korka (fellemu). Natomiast felloder- 
ma, powstająca dośrodkowo po pierwszym podziale komórek 
warstwy subepidermalnej tworzy się tylko u niektórych gatun­
ków topoli. I choć w wielu podręcznikach anatomii roślin topola 
podawana jest jako przykład budowy korka z typową fellodermą 
(Eames i MacDaniels 1947, Malinowski 1966, Fahn 
1967, Metcalfe i Chalk 1950) nie jest to cecha wspólna dla 
wszystkich gatunków z rodzaju Populus. Eames i Mac­
Daniels (1947) opisali występowanie fellodermy w pędzie P. 
deltoides, natomiast Holdheide (1951) nie znalazł jej u P. 
nigra i P. tremula.

Fellogen u wielu gatunków topoli funkcjonuje tylko jeden 
rok (Holdheide 1951). U innych gatunków może on funkcjo­
nować dłużej: 6 lat (Davis i Evert 1968), a nawet 20 lat 
(Eames i MacDaniels 1947). Nowy fellogen zakłada się 
bezpośrednio pod istniejącą korkowicą zanim jeszcze przestanie 
funkcjonować fellogen poprzedni (Ho ldheide 1951).

BUDOWA STREFY ODCINAJĄCEJ PĘDU

U topoli większość gałęzi w pewnym wieku (u P. alba np. 
w wieku 1-20 lat) zostaje odcięta od pędu macierzystego w cza­
sie gdy są one jeszcze żywe i ulistnione. Średnica odcinanych 
pędów może dochodzić do 2 cm (Eames i MacDaniels 
1947). Po odcięciu, na pędzie macierzystym pozostaje wgłębiona 
blizna, a na pędzie odciętym poduszkowate, gładkie uwypukle­
nie.

Strefa odcinania u topoli ma bardzo charakterystyczną bu­
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dowę. Główną jej masę tworzą komórki miękiszowe i kamienne. 
Drewno zajmuje bardzo niewielką przestrzeń. Naczynia w drew­
nie są krótkie i mają ściany drabinkowate lub siateczkowate 
czym różnią się od typowych dla topoli naczyń z przebiciem cał­
kowitym i jamkami prostymi w ścianach podłużnych. Żywe ko­
mórki miękiszowe dzielą się wielokrotnie, tworząc delikatną war­
stwę komórek. W tym miejscu nastąpi oderwanie się pędu. Pod 
warstwą odcinającą wyodrębnia się fellogen odkładający regu­
larne szeregi komórek korka. Powstała w ten sposób korkowica 
blizny gałęziowej łączy się z korkowicą pokrywającą pęd macie­
rzysty i stopniowo zarasta powstałą po odcięciu pędu bliznę 
(Eames i MacDaniels 1947).

usc

U topoli występuje kilka typów liści. Nawet na jednym 
i tym samym pędzie znajdują się liście o różnych kształtach, 
wymiarach i budowie wewnętrznej. Np. liście leżące u nasady 
długopędu są cieńsze, mają mniej miękiszu gąbczastego ze sła­
biej rozwiniętym systemem przestrzeni międzykomórkowych niż 
liście znajdujące się na wierzchołku długopędu. Liście nasadowe, 
określane przez Critchfielda (1960) jako liście wczesne są 
zakładane w roku poprzedzającym ich rozwój i w pąku zimo­
wym istnieją jako uformowane już organy. Następne liście roz­
wijają się albo z zawiązków istniejących w pąku zimowym, albo 
z zawiązków zakładanych na wierzchołku w roku bieżącym przez 
cały okres jego rozwoju. Zawiązki liści są zakładane w regular­
nych odstępach czasu po spirali według wzoru filotaksji 2/5, to 
znaczy, że w odstępie czasu jaki upływa pomiędzy wytworze­
niem na tej samej osi dwóch zawiązków rozwinęło się pięć 
innych rozmieszczonych po spirali dwukrotnie okrążającej pęd.

Liść u większości gatunków topoli ma budowę grzbieto- 
brzuszną (bilateralną, ryc. 10), rzadziej dwustronną (izolateral- 
ną). Grzbieto-brzuszny jest wówczas, gdy miękisz palisadowy 
występuje wyłącznie po górnej tj. brzusznej jego stronie. W liś­
ciu izolateralnym miękisz palisadowy znajduje się po obu stro-
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koLenchyma włókna miękisz
Skórka górna palisadowy

skórka dolna

drewno łyko

miękisz 
gąbczasty

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

nach liścia, a jego centralną część zajmuje miękisz gąbczasty. 
Budowę dwustronną posiadają liście P. nigra.

Po obu stronach blaszki liściowej znajduje się pokryta na­
błonkiem skórka. Na ogół kształt i wielkość komórek skórki po

q) ty

Ryc. 11. Budowa- skórki górnej (a) i dolnej (b) w li­
ściu Populus alba na przekroju powierzchniowym

obu stronach blaszki liściowej są takie same. U pewnych gatun­
ków komórki obu skórek różnią się. U P. alba i P. tremula np. 
po dolnej stronie liścia komórki są znacznie mniejsze niż po gór­
nej, choć kształtem nie różnią się (ryc. 11). U. P. Simonii komór­
ki skórki górnej są gładkie, dolnej silnie pofałdowane (G a n- 
ćev 1968).
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U wielu gatunków topoli w skórce występują jednokomór­
kowe, proste włoski, a na ząbkach liścia gruczoły wydzielnicze 
(Metcalfe i Chalk 1950).

Aparaty szparkowe znajdują się przeważnie po obu stronach 
liścia, ale z reguły jest ich więcej na powierzchni dolnej. Są 
gatunki, u których po górnej stronie aparatów szparkowych nie 
ma w ogóle (P. alba i P. tremula, Graf 1921). U P. Robusta na 
dolnej powierzchni znajduje się około 2 razy więcej aparatów 
szparkowych (L a r s e n 1968), a u P. nigra prawie cztery razy 
więcej (Siwecki i Kozłowski 1973) niż na powierzchni 
górnej.

Rozwój aparatów szparkowych w warunkach normalnych 
trwa u topoli przez cały okres rozwoju liścia. Równocześnie pow­
stają nowe komórki szparkowe dzięki czemu ich zagęszczenie 
w liściu w różnych fazach jego rozwoju nie zmienia się (Lar­
sen 1961, 1968). Niewielkie różnice w zagęszczeniu aparatów 
szparkowych w liściu młodym i starszym znaleźli Siwecki 
i Kozłowski (1973).

Duży wpływ na zagęszczenie aparatów szparkowych oraz 
ich wielkość ma woda. W liściach rozwijających się w skrajnie 
niekorzystnych warunkach wilgotnościowych powstawało na tej 
samej powierzchni więcej aparatów szparkowych lecz o mniej­
szych wymiarach niż w liściach pochodzących z drzew rosnących 
w warunkach optymalnych pod względem zawartości wody w 
siedlisku (L a r s e n 1961).

Istnieje również wyraźny związek pomiędzy zagęszczeniem 
aparatów szparkowych i wielkością komórek skórki a liczbą chro­
mosomów. Sin-Kyn Hynn i Chung-Suk Kim (1963) 
u tetraploidalnych form P. nigra var. italica na powierzchni 
1 mm2 znaleźli blisko 3 razy mniej aparatów szparkowych i o 
około połowę większych komórkach niż u diploidów. Johns- 
s o n (1952 - 53) u triploidalnej osiki również znalazł mniej apa­
ratów szparkowych na tej samej powierzchni i o większych ko­
mórkach niż u osiki diploidalnej. Kopecky (1960) w liściach 
haploidalnego potomstwa P. albaXP. tremula i P. alba.XP. nigra 
stwierdził mniejsze komórki skórki niż w potomstwie diploidal- 
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nym. Jarvekiilg i Ta mm (1970) w liściu osiki triploidalnej 
znaleźli mniejsze komórki szparkowe niż w liściu osiki diplo- 
idalnej. Istotne różnice w wielkości komórek szparkowych i ich 
zagęszczeniu w liściu stwierdzili Siwecki i Kozłowski 
(1973) w zbadanych przez siebie klonach kilku gatunków topoli.

Bezpośrednio pod skórką leży jedna, a czasem kilkuwarstwo­
wa podskórnia (hypoderma). Jej komórki często nie różnią się 
kształtem od sąsiadujących z nią komórek miękiszowych. Ko­
mórki podskórni nie posiadają jednak chloroplastów, co ułat­
wia ich identyfikację w liściach świeżych. Podskórnia wystę­
puje przeważnie pod dolną skórką. Są gatunki pozbawione pod­
skórni (P. alba i P. tremula, Graf 1921, Ganćev 1968). Bar­
dzo silnie rozwinięta podskórnia występuje u P. nigra (Graf 
1921, Skvorcov i Golyśe va 1966).

Na obu krawędziach liścia i ponad wiązkami łyko-drzew- 
nymi (ryc. 10) znajduje się kolenchyma. Grubość pokładu kolen- 
chymy jest u różnych gatunków7 różna (Skvorcov i Goly­
śe v a 1966).

Miękisz asymilacyjny (mezofil) jest u topoli zróżnicowany 
na miękisz palisadowy i gąbczasty. Stopień rozwoju miękiszu 
asymilacyjnego u przedstawicieli różnych gatunków topoli jest 
różny. Zredukowany mezofil jest cechą gatunków kserofitycz- 
nych (G a n c e v 1968). P. tremula i P. alba mają np. znacznie 
słabiej rozwinięty miękisz niż P. Simonii (Ganćev 1968).

Wiązki łyko-drzewne w liściach większości gatunków topoli 
są bikolateralne. Centralna, miękiszowa część wiązki jest otoczo­
na pierścieniem drewna i bardziej na zewnątrz łyka (ryc. 10). 
U osiki wiązki są kol aferalne: drewno występuje po górnej stro­
nie liścia, łyko po stronie dolnej. Różnice istnieją również w bu­
dowie wiązek łyko-drzewnych znajdujących się w ogonku liścio­
wym (ryc. 12). Liczba wiązek w ogonku liściowym nie jest jed­
nakowa u wszystkich gatunków. Nie jest nawet stała w jednym 
i tym samym ogonku. U P. serotina np. i u innych gatunków 
z sekcji Aigeiros u podstawy ogonka znajdują się 3-4 wiązki, 
a u nasady blaszki liściowej 5-6. Zdaniem Ganćeva (1968), 
zredukowana liczba wiązek jest cechą filogenetycznie starszą.
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Ryc. 12. Schemat budowy ogonka liściowego Popu- 
lus alba (a) i Populus tremula (b) na przekroju po­
przecznym (Metcalfe i Chalk 1950)

Liście topoli są jesienią zrzucane zanim jeszcze ulegną obu­
marciu. Zostają one odcięte od pędu, na którym są osadzone, 
pozostawiając charakterystyczne blizny. Miejscem odcięcia jest 
podobnie jak w odcinanym pędzie, strefa żywych, delikatnych, 
dzielących się intensywnie komórek. Pod nią wyodrębnia się 
fellogen odkładający regularne szeregi korka. Warstwa ta nosi 
nazwę korkowicy blizny liściowej. Łączy się ona z korkowicą 
pędu, która dochodzi aż do warstwy odcinającej (ryc. 13). W ro­
ku następnym pod tą korkowicą wytworzy się nowy fellogen, 
wspólny dla pędu i blizny liściowej.

Ryc. 13. Schemat budowy strefy odci­
nającej w liściu topoli na przekroju 
podłużnym (Eames i MacDaniels 1947)

warstwa odcinająca 
korkowicą blizny 

liściowej 
wiązka łyko-arzewna 

korkowicą pędu 
włókna łykowe

Sposób odcinania liści u topoli polegający na powstawaniu 
korka pod warstwą odcinającą zanim jeszcze liście opadną oraz 
na zachowaniu ciągłości z korkowicą pędu, jest uważany za za­
awansowany typ struktury obronnej rośliny (Eames i Mac­
Daniels 1947). Jest on charakterystyczny dla przedstawi­
cieli rodzajów Populus i Salix. .
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KORZEŃ

Rozwój korzenia jest zainicjowany w zarodku przez grupę 
komórek merystematycznych znajdujących się w szczytowej czę­
ści przeciwległej do merystemu wierzchołkowego pędu. Część 
merystematyczna wierzchołka jest osłonięta czepkiem. W miarę

■czepek 
korzeniony

■strefa 
komórek 
Inicjatnjch

Ryc. 14. Schemat budowy wierzchołka korzenia Populus nigra var. italica 
na przekroju podłużnym: a — zarodek, b — dwudniowa siewka, c — ośmio­
dniowa siewka (Brodzki 1955) ■

złuszczania się powierzchniowych części, czepek odnawia się 
z komórek merystemu wierzchołkowego. Kształt wierzchołka ko­
rzenia zmienia się w procesie rozwoju rośliny (ryc. 14). Zmiana 
kształtu we wczesnych fazach rozwoju wiąże się z przesunięciem 
strefy najintensywniejszego wzrostu korzenia ku jego szczytowi 
(Brodzki 1955).

U topoli merystematyczna część wierzchołka składa się 
z dwóch pięter komórek inicjalnych. Piętro górne zapoczątko­
wuje korę pierwotną, a piętro dolne skórkę i czepek (Brodź- 
k i 1955). W centralnej części wierzchołka blisko strefy komórek 
inicjalnych wyodrębniają się pierwsze naczynia i rurki sitowe.

W korzeniu topoli istnieje przyrost wtórny. Łyko wtórne 
posiada mniej tkanek wzmacniających i rurek sitowych, a więcej 
miękiszu niż łyko wtórne w pniu. Rurki sitowe są mniejsze, ze 
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słabiej rozwiniętymi perforacjami w płytkach sitowych. Drewno 
korzenia składa się z naczyń o bardziej zróżnicowanych wymia­
rach w obrębie jednego pierścienia rocznego niż drewno pnia 
(Von Mohl 1862).

III. ROZWÓJ I BUDOWA
ORGANÓW GENERATYWNYCH

Pąki kwiatowe są u topoli zakładane latem w roku poprze­
dzającym kwitnienie (Graf 1921, N i k o 1 a j e v a 1964, Lester 
1963 i inni). Stosunkowo wcześnie stają się widoczne kotki. Na 
każdym kotku-kwiatostanie w pachwinach przykwiatków są osa­
dzone pojedyncze kwiatki. Kwiat składa się z kielichowatej tar­
czki obejmującej w połowie lub w 2/3 wysokości siedzący słupek 
z krótką szyjką i dwoma postrzępionymi znamionami. Słupek 
powstał ze zrośnięcia dwóch owocolistków (Fischer 1928). Za­
lążnia jest jednogniazdowa z łożyskiem parietalnym, na którym 
za pośrednictwem sznureczków (funikulus) jest osadzonych 4-14 
zalążków (Barna 1967). Liczba zalążków w zalążni jest różna. 
Barn a (196 <) u osiki triploidalnej znalazł 4-8 zalążków w jed­
nej zalążni, a u osiki triploidalnej 4-14. Graf (1921) stwier­
dził u osiki 6-10 zalążków a u P. alba tylko 4. U P. canadensis 
występuje więcej niż 10 zalążków w jednej zalążni.

MEGASPOROGHNEZA I ROZWÓJ ŻEŃSKIEGO PRZEDROSLA

Zawiązki zalążków powstają jesienią. Równocześnie w leżącej 
pod skórką warstwie ośrodka (nucellusa) wyodrębnia się zwykle 
jedna, pierwotna komórka archesporialna. Dzieli się ona na ko­
mórkę archesporialną właściwą i komórkę parietalną. Ta ostatnia 
dzieli się wielokrotnie, tworząc kompleks komórek somatycznych. 
U P. alba w tym czasie wyodrębnia się pierwsza osłonka (inte- 
gumentum), a zalążek początkowo wyprostowany zagina się. Tak 
więc jesienią i w okresie spoczynku zimowego u P. alba, a po­
dobnie jest i u P. 'Kcanescens, w zalążku znajduje się jedna 
komórka archesporialna, grupa komórek parietalnych i niewiel­
ki wzgórek pierwszej osłonki (Koc 1970). Natomiast u P. nigra
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Ryc. 15. Budowa zalążka Populus tremula na przekroju podłużnym 
w okresie zimowego spoczynku. Widoczne są komórki archespo- 
rialne w różnych stadiach rozwoju (Graf 1921)

(Koc 1970) i u P. tremula (Graf 1921) w zalążku różnicuje się 
kilka komórek archesporialnych (ryc. 15), przy czym u P. nigra 
komórki parietałne i osłonki powstają dopiero na wiosnę.

U większości gatunków topoli wczesną wiosną można do­
strzec dwie osłonki. Jednak w miarę dojrzewania zalążka osłonki 
łączą się i w dojrzałym zalążku zawsze jest widoczna osłonka 
pojedyncza (Koc 1970, Nikołajeva 1964 — ryc. 17).

Rozwój zalążka na wiosnę rozpoczyna się od mej etycznych 
podziałów komórki archesporialnej (ryc. 15). Dzieli się ona dwu­
krotnie, tworząc tetradę megaspor. Megaspory są ułożone liniowo 
lub w kształcie litery T. U P. nigra dzieli się tylko jedna z kilku 
obecnych w zalążku komórek archesporialnych (Koc 1970). Spo­
śród czterech megaspor, megaspora chalazalna leżąca na biegunie 
zwróconym ku nasadzie zalążka, stanie się komórką macierzystą 
woreczka zalążkowego.

Po pierwszym podziale jądra komórki macierzystej powstaje 
woreczek dwujądrowy (ryc. 16a). Oba jądra przemieszczają się 
do przeciwległych biegunów, dzielą się. Powstaje w ten sposób 
woreczek czterojądrowy (ryc. 16b), a następnie ośmiojądrowy 
(ryc. 16c). Wokół trzech jąder znajdujących się na biegunie cha- 
lazalnym wyodrębniają się komórki, tak zwane antypody. Są one
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Ryc. 16. Kolejne fazy rozwoju woreczka zalążkowego Populus tremula: a — 
woreczek dwujądrowy, b — woreczek czterojądrowy, c — dojrzały wore- 
reczek ośmiojądrowy po zlaniu się jąder biegunowych (Graf 1921)

nietrwałe i zanikają albo jeszcze przed zapłodnieniem (K o c 1970,
Graf 1921), albo bezpośrednio po zapłodnieniu (Nikolajeva 
1964). Jądro czwarte, zwane biegunowym przemieszcza się do 

jądro 
bielmowe"'

osłonka-^
/ ^-^Ljagiewka
' / 1 pyłkowa

/ sznureczek
okienko—^ \ X?- -

Ryc. 17. Przebieg wzrostu 
łagiewki pyłkowej poprzez 
sznureczek, osłonki i -ośro­
dek u Populus tremula 

(Graf 1921)

centrum woreczka. Z czterech jąder leżących na biegunie prze­
ciwnym (mikropyiarnym) powstaje trzykomórkowy aparat jajowy 
i drugie jądro biegunowe. Oba jądra biegunowe: chalazalne i mi- 
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kropylarne zlewają się tworząc wtórne jądro woreczka (ryc. 16c), 
które w odróżnieniu od inych komórek gametofitu ma podwojoną 
liczbę chromosomów. Zlewanie się jąder biegunowych następuje 
przed zapłodnieniem i jest niezależne od zapylenia (Koc 1970).

W skład aparatu jajowego wchodzi komórka jajowa i dwie 
synergidy (ryc. 16c). Jądro komórki jajowej leży początkowo w 
centralnej części komórki, później przemieszcza się do jej dolnego 
końca. Górną część komórki wypełnia duża wakuola. Dojrzałe 
synergidy mają kształt gruszkowaty i rozszerzoną częścią są skie­
rowane do centrum woreczka. Jądra leżą w górnych, zwężonych 
końcach komórek.

W miarę rozwoju woreczka ulegają degeneracji tkanki ośrod­
ka. W górnej, przylegającej do okienka części zalążka zniszcze­
niu ulega również skórka co powoduje, że woreczek zalążkowy na 
tym odcinku zostaje całkowicie odsłonięty (rys. 17 — Graf 1921).

MIKROSPOROGENEZA

Rozwój ziarn pyłku (mikrosporogeneza) jest jednakowy 
u wszystkich zbadanych gatunków topoli. Rozpoczyna się on po­
dobnie jak rozwój woreczka zalążkowego latem w roku poprze­
dzającym kwitnienie, a pylniki przezimowują w stadium komórek 
archesporialnych (Lester 1963, Nikołajeva 1964). Komórki 
archesporialne, z których powstanie gametofit męski różnicują się 
o około 6 tygodni wcześniej niż komórki archesporialne przyszłe­
go woreczka zalążkowego (Lester 1963).

Na wiosnę komórki archesporialne powiększają swoją obję­
tość i zaokrąglają się. Każda z nich dzieli się mejotycznie przy 
czym wrzeciono podziałowe powstające podczas anafazy drugiego 
podziału ustawia się równolegle lub prostopadle do wrzeciona 
pierwszego podziału. Powstają w ten sposób tetrady mikrospor 
(Tucović i Vuletić 1969). Brak jest danych na temat roz­
woju męskiego przedrośla u topoli. Wiadomo tylko, że dojrzałe 
ziarna pyłku są dwukomórkowe (N i k o 1 a j e v a 1964). Ich śred­
nica wynosi około 29 mikronów (Dyakowska 1959, Pra- 
głowski 1962). ,
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ZAPŁODNIENIE

Zapłodnienie u topoli następuje parę dni po zapyleniu (N i- 
kola j e v a 1964). Ziarno pyłku po dostaniu się na znamię słup­
ka kiełkuje. Łagiewka przerasta ścianę zalążni i w poprzek sznu­
reczka i osłonkę dochodzi do woreczka tuż w pobliżu aparatu ja­
jowego, omijając okienko (Graf 1921 — ryc. 17). Ten typ wzro­
stu łagiewki występujący u bardzo nielicznych gatunków roślin 
określa się terminem mesogamii (Mahesh war i 1950). Do dol­
nego końca łagiewki przemieszczają się komórki plemnikowe. Ro­
snąca łagiewka niszczy synergidy i pęka. Jej zawartość wylewa 
się. Jedna z uwolnionych komórek plemnikowych łączy się z ko­
mórką jajową, druga z wtórnym jądrem woreczka.

Z połączenia jądra komórki jajowej z jądrem komórki plem­
nikowej powstaje zygota, a ze zlania się wtórnego jądra worecz­
ka z jądrem drugiej komórki plemnikowej -—• triploidalne jądro 
bielmowe.

Pierwszy podział zapłodnionej komórki jajowej (zygoty) jest 
prostopadły do dłuższej osi woreczka (Graf 1921). Podział ten 
jest poprzedzony podziałem jądra bielmowego. Przez wielokrotne 
podziały jądra bielmowego powstaje wielo jądrowe bielmo (endos- 
perm). Oddzielenie jąder bielmowych ścianami komórkowymi na­
stępuje dopiero wówczas, gdy w zarodku zaczynają wyodrębniać 
się wzgórki liścieniowe (Nikolajeva 1964), a równocześnie 
najwcześniej powstałe komórki bielma ulegają wakuolizacji i sto­
pniowo degenerują. W niedojrzałym nasieniu bielmo jest jedno­
warstwowe, a w dojrzałym nie występuje zupełnie. Rozwój nasie­
nia od zapylenia od osiągnięcia pełnej dojrzałości trwa u topoli 
około dwóch miesięcy (Nikolajeva 1964).

IV. KARIOTYP

Podstawową liczbą chromosomów u topoli jest 19 (Darling- 
ton i Janaki 1945). Kontrowersyjna jest sprawa ich budo­
wy, gdyż chromosomy topoli są bardzo małe i nawet pod naj­
większym powiększeniem mikroskopu optycznego widoczne są 
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jako kropki lub krótkie pałeczki. W późnej profazie lub wczesnej 
metafazie, gdy chromosomy są lekko rozciągnięte, kilka z nich 
wykazuje budowę dwuramienną (Stettler i Bawa 1971). 
Pierwotne przewężenie znajduje się w ich centralnej części (chro­
mosomy metacentryczne) lub jest przesunięte ku jednemu z koń­
ców (chromosomy submetacentryczne). K o p e c k y (1960) podaje, 
że u topoli wszystkie chromosomy mają budowę dwuramienną.

Dillewijn (19391 wysunął przypuszczenie, że rodzaj Po­
pulus jest wtórnym poliploidem, a podstawową liczbą chromoso­
mów jest 8.

Wśród wielu gatunków topoli można spotkać odmiany, klony 
lub osobniki o liczbie chromosomów różnej od 19 (Johns son 
1940, 1945a, 1945b, 1952 - 53, Dillewijn 1939, Tralau 1957, 
Fedoro va-Sarkisova 1946). Tralau (1957) opisał osikę 
z Uppland o haploidalnej liczbie chromosomów (2n = 19), Graf 
(1921) osikę o 2n = 8, a Muhle Lar sen (1970) w potomstwie 
P. trichocarpa znalazł dwa osobniki o 2n = 57.

Osobniki o liczbie chromosomów innej niż 19 otrzymywano 
sztucznie. Johnsson (1945b) np. w potomstwie osiki triploi- 
dalnej skrzyżowanej z tetraploidalną znalazł osobniki o liczbach 
chromosomów od 50 do 102. Kopecky (1960) w potomstwie 
P. alba skrzyżowanej z P. tremula i P. nigra otrzymał pewien 
procent osobników z haploidalną liczbą chromosomów, a S i n - 
-Kyn Hynn i Chung-Suk Kim (1963) otrzymywali 
sztuczne tetraploidy z nasion P. nigra var. italica i P. tremula 
poddanych działaniu 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 naturę 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 tubę 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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