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3.1. ROZWOJ I BUDOWA PEDU

3.1.1. BUDOWA PAKA

Dtugo$¢ zimowych pakéw wynosi okolo 5 mm, §rednica natomiast okolo 3
mm. W paku jest Srednio 30-35 tusek. Zewnetrzne tuski sa skorzaste i tworza u
nasady paka sztywny kolnierzyk. Ich szczytowe czgsci pokryte s licznymi wloska-
mi (ryc. 1). W gornej czgsci zawiazka pedu znajduja si¢ zawigzki pakéw bocznych,
a czeg$¢ szczytowa osi zawiazka pedu zajmuje merystem wierzchotkowy z wyod-
rebniona tunika. Zima merystem wierzchotkowy jest ptaski. W tym okresie
zawigzki pakéw bocznych maja po kilka zawiazkéw tusek. Kolejne tuski pakowe
tworza si¢ na wiosne. Proces ten trwa do kofica lipca, a w sierpniu na wierzchotku
sa inicjowane zawigzki 7-10 liSci; w ich pachwinach wyodrebniaja si¢ zawiazki
pakoéw bocznych nizszego rzedu. Odrdznienie zawiazkéw lisci od zawiazkow
tusek jest mozliwe nawet w poczatkowej fazie ich powstawania, gdyz pierwsze z
nich sa u nasady znacznie szersze i dluzej zachowuja charakter merystematyczny
niz drugie. Na powierzchni odosiowej zawigzka li§cia rozwijaja si¢ nieliczne krot-
kie wloski. Natomiast zawiazki lusek maja nasady waskie i wcze$nie traca charak-
ter merystematyczny, a rozwijajace si¢ na ich powierzchni wloski sa liczniejsze i
znacznie diuzsze. Pod koniec lata (we wrze$niu) merystem wierzchotkowy paka
macierzystego wytwarza kilka zawigzkow lusek, ktore zima maja postaé niezroz-
nicowanych delikatnych struktur, okrywajacych bezposrednio merystem. Rozwi-
jaja si¢ one na wiosn¢ i w postaci bloniastej, lekko owlosionej pochewki odpadaja
w czasie wydiuzania paka. Pelny cykl rozwojowy paka debow obejmuje okres
okoto 20 miesigcy (NOVIKOWA 1976).
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Ryc. 1. Przekr6j podtuzny przez zimowy pak Quercus robur, obraz spod skaningowego mi-
kroskopu elektronowego: x — zawiazek liScia; s — miode tuski; Sc — fuski skorzaste

U debow wystepuja dwa rodzaje pakow Spiacych, okreslanych wedtug klasyfi-
kacji FINKA (1980) jako wysokie (Hochknospe) lub sptaszczone (Flachknospe).
Pierwsze sa rozpoznawalne golym okiem, osiagajac czesto dlugos¢ ponad 1 cm.
Ich zawiazki powstaja w pachwinach zawiazkow liSci na wierzchotku macierzyste-
go pedu. Merystem wierzchotkowy takiego paka w pierwszym roku wytwarza
zawigzki 2 tusek, ktorych liczba w nastgpnych latach powigksza si¢ o kolejne pary
zawigzkow tusek. Liczba tusek moze by¢ zatem wskaznikiem wieku $pigcego
paka. Co wigcej, w pachwinach zawiazkoéw tusek moga by¢ nawet widoczne
zawigzki pakow bocznych. Inny rodzaj pakéw $piacych, czyli paki sptaszczone, nie
sa widoczne golym okiem. Sa ograniczone od zewnatrz kora wtérna. W miare
grubienia pnia nasady takich pakéw rozrastaja sie, a na wierzchotku zawigzka
pedu powstaja zawigzki tusek, a nawet liscie.

3.1.2. KAMBIUM

Kambium u dgbdw jest typu niepigtrowego. Inicjaly wrzecionowate kam-
bium, zapoczatkowujace powstawanie elementéw nalezacych do tak zwanego
ukfadu podtuznego, maja diugos¢ okoto 0,4-0,5 mm. Z licznych doniesien wyni-
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Ryc. 2. Proces formowania drewna Quercus robur (LADEFOGED 1958) na tle zmian tempe-
ratury i opadow

ka, ze u dgbdw aktywacja kambium na wiosng, podobnie jak u innych gatunkéw
majacych pierScieniowo-naczyniowy typ budowy wtérnego drewna, nastepuje
przed przebudzeniem si¢ pakow. Podziaty komorek kambium wznawiane tuz pod
pakiem, bardzo szybko rozprzestrzeniaja si¢ wzdtuz pnia i galezi (m.in. LADEFO-
GED 1958). W Danii, wedlug tego autora, aktywacja kambium u Q. robur naste-
puje w pierwszej polowie maja, a pekanie pakéw odbywa si¢ 5-8 dni p6zniej. W
korzeniu kambium ulega aktywacji ponad miesiac pdzniej. Jednak wstepne prze-
jawy ustepowania spoczynku kambium byly obserwowane miesiac, a w niekto-
rych latach nawet blisko 2 miesigce wczesniej. Do przejawdw tych nalezy miedzy
innymi wydtuzanie §cian promienistych komoérek i zamiana zelowego stanu cyto-
plazmy w plynny przy réwnoczesnym wzroscie objetosci komodrek. O braku bez-
posredniego zwiazku pomigdzy aktywacja kambium i aktywacja pakow u gatun-
koéw ,pierScieniowo-naczyniowych” §wiadczylyby eksperymenty prowadzone na
mlodych drzewach, polegajace na usuwaniu zima wszystkich pakoéw. W dekapito-
wanych zima jednorocznych pedach na wiosn¢ znajdowaly si¢ juz naczynia typo-
we dla wezesnego ksylemu, co wskazywaloby na obecnos$¢ zima w strefie kam-
bium prekursoréw auksyn niezbednych dla zainicjowania procesu aktywnosci po-
dzialowej komdrek (WAREING, cyt. BROWN 1971).
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Odktadanie drewna p6znego u Q. robur rozpoczyna si¢ zaledwie miesiac po
wznowieniu aktywnoS$ci kambium, czyli w polowie czerwca. Natomiast zakoficze-
nie aktywnosci podziatowej komorek kambium nastgpuje w drugiej potowie sierp-
nia, aw galegziach, w gornej strefie korony drzewa, ponad miesiac wezesniej (ryc. 2).

3.1.3. KSYLEM WTORNY

Drewno debow, czyli wtorny ksylem, jest twarde i ma wyraznie zabarwiona
twardziel. Biel ma barwe zbitawa, a twardziel brunatng, wywolang obecnoscia
substancji garbnikowych. Twardziel pojawia si¢ w pniu debéw w 15. roku zycia
(NECESANY 1961). W 85- i 112-letnich pniach biel obejmowata odpowiednio 21 i
25 zewngtrznych stojow (NECESANY 1966).

Drewno sktada si¢ z czlonéw naczyn, cewek, cewek widknistych, parenchymy
osiowej i parenchymy promieni. Sloje przyrostow rocznych wtérnego ksylemu sa
wyrazne i ze wzgledu na sposdb rozmieszczenia naczyn drewno debow jest zali-
czane do wspomnianego juz typu pierScieniowo-naczyniowego, ktory charaktery-
zuje si¢ tym, ze na poczatku sezonu powstaja naczynia o okolo dziesigciokrotnie
wigkszej Srednicy niz w okresie koncowym przyrostu rocznego (ryc. 3). Po-
wierzchnia zajmowana przez naczynia jest na przyktad w maju 10-krotnie wigksza
niz w czerwcu i wynosi odpowiednio 32% i 3,5% przekroju (ryc. 4, LADEFOGED
1958). Naczynia, tracac zdolnos$¢ transportu, zostaja catkowicie zaczopowane
wecistkami, to jest sasiadujacymi z naczyniami komodrkami parenchymatycznymi,
ktore poprzez jamki w Scianach naczyf wrastaja do ich wnetrza. W nastepstwie
tego procesu tworzy si¢ twardziel. Jak stwierdzit BONSEN (1991) u debow w stre-
fie twardzielowej zaczopowaniu ulegaja wszystkie naczynia.

Udzial poszczegdlnych elementéw w sloju u debdw szerokostoistych jest na-
stepujacy: naczynia — 8%, widkna i cewki — 58%, promienie — 29%, parenchyma
osiowa — 5% (HUBER 1951); u dgbow waskostoistych odpowiednio: 40%, 44%,
16% i 0% (WAGENFUHR 1984).

Pomigdzy czionami naczyf ciagnacych si¢ wzdiuz osi organu sa obecne tak
zwane przebicia catkowite. Zaréwno typ przebicia jak i wielko$¢ powierzchni jaka
zajmuja naczynia we wczesnym drewnie oraz ich bardzo duze rozmiary poprzeczne
sprawiaja, ze naczynia u dgbdw sa doskonale przystosowane do szybkiego trans-
portu roztwordw wodnych. Szybkos¢ ta, wyrazona miara odleglo$ci w metrach na
godzing wynosi na przyktad dla Q. robur 43,6, a dla Q. rubra 27,7 (HUBER, cyt.
KAUSSMANN 1963). W ciagu doby szybko$¢ transportu zmienia si¢ i jest najwiek-
sza w godzinach potudniowych (LADEFOGED 1958). Na przyktad w pniu o §redni-
cy 20 cm, w stoju zewnetrznym o szerokosci 0,5 cm, w ciagu godziny przeplywa az



Anatomiaiembriologia 151

o -

Ryc. 3. Drewno pnia na przekroju poprzecznym: A — cz¢$¢ bielasta; B — cze$¢ twardzielowa

10,74 litra roztworéw wodnych (LADEFOGED 1958). W godzinach popotudnio-
wych (18-20) szybkos¢ ta spada do 1,1 litra na godzing (HUBER i SCHMIDT, cyt.
LADEFOGED 1958). Az 75% transportu odbywa si¢ w najmtodszym stoju drewna,
natomiast pozostala jego cz¢s¢ w 4 stojach zewnetrznych.

Naczynia sa w przekroju lekko wydtuzone w kierunku promienistym. W poje-
dynczym stoju w pniu Q. robur ta Srednica maleje z okoto 0,34 mm w drewnie
wezesnym (DW) do okotfo 0,03 mm w p6éznym (DP), a Srednica styczna odpo-
wiednio: z 0,260 mm do 0,025 mm. Réwnocze$nie wzajemny stosunek obu wy-
miaréw przekroju poprzecznego naczynia zmniejsza si¢ z 1,29 do 1,09, co ozna-
cza, ze naczynia powstajace pod koniec sezonu sa w zarysie bardziej okragte niz
powstate weze$niej (SUSS i in. 1978). LADEFOGED (1958) w pniu tego samego ga-
tunku znajdowal mniejsze r6znice w Srednicy naczyn w ciagu roku, co prawdopo-
dobnie wynika z faktu, ze w badanych probkach przecigtna $rednica naczynia w
drewnie wczesnym byla o polowe mniejsza niz w probkach zbadanych przez
pierwszych autoréw i wynosita $rednio 0,161 mm (0,033-0,216 mm), a miesiac
p6zniej — 0,046 mm (0,185-0,015 mm).

Przecigtna diugos¢ cztonu naczynia, wynoszaca okoto 0,5 mm, zmienia si¢ w
ciggu roku nieznacznie; §redni przyrost dtugosci cztonu w jednym stoju nie prze-
kracza 30-40% (SUSS 1967).

http://rcin.org.pl
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jednorocznym sloju drewna w pniu Quercus robur (Ladefoged 1958) — przecigtne z 7 drzew
w wieku 23-33 lat

Widkna u debéw sa gruboscienne (ryc. 3), grubo$¢ Sciany widkna wynosi
okofo 6um. Srednica $wiatta komorki stanowi okoto 37% catkowitej $rednicy
widkna (CHOVANEC 1985). W ciagu roku przecig¢tna dtugo$¢ widkna wzrasta na-
wet 0 150%. Przyrost dtugosci widkna odbywa si¢ w wyniku wydtuzania obu kon-
cowych odcinkéw komorki macierzystej (SUSS 1967). Znaczny spadek diugosci
nastepuje po obu stronach granicy sloja, gdzie wiokna osiggaja wartosci odpowia-
dajace dtugosci macierzystych komorek kambium. Swiadezy to o tym, ze komorki
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Ryc. 5. Drewno pnia Quercus robur na przekroju podtuznym stycznym (A i B) i promienio-
wym (C)

http://rcin.org.pl
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macierzyste, zar6wno na poczatku sezonu, jak i w koncowej fazie aktywnosci
kambium, nie wydiuzaja sie.

Cewki widkniste wystepuja gtownie w strefie drewna pdznego, tacznie z typo-
wymi widknami. R6znia si¢ od tych ostatnich obecnoscia jamek lejkowatych, kto-
rych nie ma w §cianach wiokien.

Parenchyma osiowa u debow jest rozmieszczona wokodt naczyn oraz zwykle w
stycznych, widocznych na poprzecznym przekroju drewna, jednokomdrkowych
pasmach pomiedzy innymi elementami ksylemu. Jest to wigc parenchyma para-
trachealna.

Promienie s3 homogeniczne, a wigc skfadaja si¢ z komdrek mniej wigcej jed-
nakowego typu. Promienie heterogeniczne, z brzeznymi komoérkami ,,stojacymi”
czyli prostopadlymi do przebiegu promienia, spotyka si¢ w drewnie korzenia
(m.in. LEBEDENKO 1962). Promienie bywaja bardzo szerokie (ryc. 5), 1-40-ko-
morkowe i dlugie, ciaggnace si¢ nieraz na odcinku 3-10 cm. Szerokie promienie,
podobnie jak naczynia, sa rozpoznawalne gotym okiem. W pierwszych latach licz-
niejsze sa promienie waskie lub pozornie szerokie (s3 to skupienia promieni
1-2-komérkowych, oddzielonych od siebie pasmami parenchymy osiowej), cze-
Sciej spotykane w drewnie korzenia, natomiast z wiekiem liczba promieni szero-
kich zdecydowanie si¢ powigksza. Przecietna dlugo§¢ komorki promienia zmniej-
sza si¢ w pojedynczym sloju z okoto 0,11 mm w drewnie wezesnym do okoto 0,05
mm w drewnie péznym w poblizu granicy sloja (SUSS i in. 1978).

Nie zostaly dotad wyr6znione cechy mikroskopowe, za pomoca ktérych mo-
znaby w sposob jednoznaczny odrdézni¢ drewna interesujacych nas gatunkow.
HUBER (cyt. SCHMIDT 1941) dostrzega taka mozliwo$¢ w sposobie rozmieszcze-
nia naczyn w stoju. Wedltug tego autora u Q. robur naczynia na poprzecznym
przekroju uktadaja si¢ w tancuszki ciagnace si¢ przez caly sl6j, podczas gdy u Q.
petraea w sSrodkowej czesci stoja znajduje si¢ strefa bez naczyn.

3.1.4. KORA WTORNA

W budowie kory wtornej dgbow wyrdzniaja si¢ ciagte lub przerywane, styczne
pasma wtokien z nieregularnie rozmieszczonymi gniazdami komoérek kamien-
nych. Grubo$¢ poktadu kory u Q. robur nawet w 30-50-letnim pniu nie przekra-
cza 6mm. W pniu Q. petraea tego samego wieku jest ona ponad dwukrotnie wigk-
sza i wynosi okoto 13 mm (HOLDHEIDE 1951). Wspomniane pasma wiokien wy-
znaczaja granice pomiedzy stojami przyrostow rocznych wtornego floemu. Nie
ma widkien we wezesnym floemie (FW). Nie ma tez w nim parenchymy osiowej,
ktora licznie wystepuje w strefie pdznego floemu (FP). Gtoéwnym sktadnikiem
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FW sa rurki sitowe. Szerokos$¢ stoja, ktéra poczatkowo wynosi okofo 0,2 mm,
pozniej na skutek zgniatania zywych, cienkosciennych komoérek floemu spada do
0,10-0,13 mm. Znacznie szersze stoje, dochodzace do 0,45 mm, wystepuja tylko u
nasady starych pni (HOLDHEIDE 1951). Rurki sitowe u Q. robur w zarysie okragte
sa rozmieszczone nieregularnie. Na poprzecznym przekroju u Q. petraea widocz-
ne sg czasami ich promieniste ciagi, w zarysie przewaznie czworokatne. Poprzecz-
ne Sciany, czyli plyty sitowe taczace nadlegte cztony rurek, sa ustawione skos$nie.
W plycie znajduje si¢ 6-9 p6l sitowych z porami o §rednicy okoto 3 um. Pola sito-
we znajduja si¢ tez w podluznych $cianach rurki. Parenchyma osiowa wraz z
wloknami wystepuje w nieciaglych stycznych pasmach, u Q. robur sktadajacych
sie z 1-3 warstw komorek, u Q. petraea z 3-5 warstw. Srednica komérki parenchy-
matycznej wynosi 10-17 um. Z wiekiem w jednowarstwowym pasmie ta Srednica
nieco si¢ powigksza.

Widkna, jako gtéwny element p6Znego floemu, tworza stosunkowo szerokie,
czasami przerywane pierscienie, na obrzezach ktorych czgsto sa widoczne widkna
krysztatono$ne. U Q. petraea pierScienie widkien sa szersze niz u Q. robur
(3-7-warstwowe). Pomiedzy widknami czgsto znajduja si¢ mniej lub silniej rozwi-
niete gniazda komo6rek kamiennych. Promienie sa jedno- i wielorzedowe. Jedno-
rzgdowe sa w przebiegu faliste, czasami na granicy sloja schodkowato powygina-
ne. Przebieg promieni szerokich jest bardziej regularny. Obserwowane sa tez w
nich podzialy dylatacyjne, prowadzace do wzrostu szerokoSci promienia. Z wie-
kiem niektére komodrki promieni szerokich ulegaja skleryfikacji.

3.1.5. PERYDERMA

Korkowica, czyli peryderma, jest stosunkowo jednorodna. Pierwszy felogen
funkcjonuje kilka, a nawet kilkadziesiat lat, odktadajac regularne, stycznie spla-
szczone komorki korka, czyli felemu, o Scianach rOwnomiernie zgrubialych. Ze
wzgledu na brak w korkowicy debow warstw komorek cienkoSciennych, peryder-
ma si¢ nie ztuszcza. Feloderma u debdw jest zwykle jednowarstwowa.

Martwica korkowa ma budowe tuskowato-wldknista. Na jej powierzchni sa
widoczne nieregularne wzory i gtebokie bruzdy. Bruzdy stanowia przediuzenia
systemu wentylacyjnego w perydermie, jaki tworza przetchlinki. U niektorych de-
bow wystepuja charakterystyczne dla tego rodzaju przetchlinki wtérne, opisane
przez WUTZA (1955) u Q. robur. Martwica korkowa osiaga znaczna grubos¢, za-
chowujac widoczng na przekroju warstwowa budowe. Pojedyncza warstwa obej-
muje okoto 5-10 stojow kory wtornej (HOLDHEIDE 1951).
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3.1.6. LISC

Liscie dgbow sa grzbietobrzuszne. Pod doosiowa (gorna) epiderma znajduje
si¢ 1-4-pigtrowy miekisz palisadowy, a pod nim kilka warstw migkiszu gabczaste-
go i jednowarstwowa epiderma odosiowa (dolna). Komorki dolnej epidermy sa
mniejsze niz gornej. Na obu powierzchniach liScia Q. robur wystepuja krystalicz-
ne blaszki z ostro zakonczonymi palczastymi krawedziami (PRASAD i GULZ
1990). Na grubos¢ blaszki liSciowej maja wplyw poltozenie liScia w koronie i wiek
drzewa. U Q. petraea na przyklad liScie na drzewach doroslych sa w strefie
nastonecznionej blisko dwukrotnie grubsze, z trzykrotnie grubszym pokladem
migkiszu palisadowego niz liScie w ocienionej strefie drzewa. Przypominaja pod
tym wzgledem liscie siewek rosngcych na Swietle (SCHRAMM 1912). Réznice po-
miedzy li§émi z nastonecznionej i ocienionej strefy dotycza réwniez liczby szpa-
rek. W pierwszym przypadku na powierzchni 1 mm? znajduje si¢ ich blisko 2 razy
wigcej niz w drugim, odpowiednio 810 i 468. Réwniez i pod tym wzgledem liScie
»cieniste” w koronach drzew starych sa podobne do ,,stonecznych” lisci siewki.
Komoérki epidermy zar6wno na dolnej, jak i gornej stronie blaszki liSciowej sa
wigksze w naslonecznionej strefie korony niz w zacienione;.

Z wstepnych obserwacji wynika, ze w budowie lisci Q. petrea i Q. robur wyste-
puja pewne roznice. U Q. petrea na dolnej stronie liécia obecne sa gwiazdziste
wloski, ktorych nie obserwowano u Q. robur. R6znice dotycza rowniez zaggszcze-
nia i wielkoSci szparek: u Q. petrea zageszczenie jest wicksze, a szparki mniejsze
niz u Q. robur (ryc. 6).

3.2. ROZWOJ 1 BUDOWA ORGANOW
GENERATYWNYCH

Deby sa jednopienne i maja kwiaty rozdzielnopliciowe. Kwiaty meskie i zefi-
skie sa zebrane w kotki — kwiatostany, ktérych zawiazki pojawiaja si¢ w roznych
okresach sezonu wegetacyjnego i w odrgbnych strefach pedu. Zawiazki meskich
kwiatostan6w sa inicjowane w pachwinach tusek pakowych, a wigc w dolnej czgsci
osi zawiazka pedu w poczatkowej fazie jego wydtuzania, czyli w drugiej potowie
maja. Natomiast zawiazki zefiskich kwiatostandw powstaja w pachwinach pod-
wierzchotkowych zawiazkow lisci okolo 2 miesiace pdzniej i w poczatkowej fazie
nie r6znig si¢ od zawigzkdw wegetatywnych pakoéw bocznych, powstajacych w tej
samej strefie zawiazka. Jednak w sierpniu zawiazek pachwinowy przysztego pedu
wegetatywnego ma juz zawiazki kilku tusek i zredukowany merystem wierz-



