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Pregled literature o vlogi in tvorbi

jedrovine. Predpostavlja se, da obstaja

dinami~no ravnovesje (homeostazno

ravnovesje) med listno biomaso, beljavo

in aktivnim koreninskim sistemom,

vklju~no mikorizo. S staranjem in rastjo

drevesa se postopoma zmanj{uje raz-

merje med listno biomaso ter rasto~imi

lesnimi in skorjinimi tkivi. V tej miselni

zvezi je mogo~e dinami~en proces ojed-

ritve ali dehidracije debelne sredice

interpretirati kot poseben vidik abscisije

(analogen abscisiji skorje ali listov), ki

vzdr‘je homeostazo v drevesu. Tako se

zagotavlja ravnovesje med beljavo (in

‘ivo skorjo), poganjki in sistemom aktiv-

nih koreninic. Predstavljeni in diskutirani

so fiziolo{ki in biokemi~ni vidiki ter

terminolo{ki problemi ojedritve.

The literature on the function and for-

mation of heartwood is reviewed. It is

believed that a dynamic equilibrium

(homeostatic balance) between leaf

area, sapwood and active root system

including mycorhizae exists. In the life

of a tree the proportion of leaf biomass

to steadily accumulating woody and

bark tissues gradually deceases with age

and size. In this context the dynamic

process of heartwood-formation and/or

dehydration of the stem core in “sap-

wood trees” is intepreted as a special

aspect of abscission (analogous to ab-

scission of bark or leaves) which func-

tions to maintain homeostasis within a

tree, keeping sapwood (and living bark)

in balance with shoots and system of

fine roots. Physiological, biochemical as-

pects and terminological problems of

heartwood formation are presented and

discussed.

Klju~ne besede: ojedritev, vloga, pro-

ces, homeostaza, abscisija, termino-

logija

Keywords: heartwood-formation,

function, process, hemeostasis, abscis-

sion, terminology

Homeostaza in
abscisija

Lesne trajnice so generirajo~i sistemi.
Z aktivnostjo lokaliziranih apikalnih

in lateralnih meristemov vsako leto na
novih prostorskih pozicijah razvijejo
novo listno povr{ino, veje, ksilemski
in floemski vaskularni sistem ( tj. novo
letno debelno, vejno in koreninsko ksi-
lemsko in floemsko prirastno plast),
sistem drobnih koreninic (z mikorizo)
in reprodukcijske organe.

Zgradbena shema ‘ivali je povsem
druga~na od rastlinske. Odrasel ‘ival-
ski organizem ima le malo tkiv sposob-
nih delitve. Pri najnaprednej{ih ‘ivalih
regeneracija organov ali telesnih delov
ni mogo~a. @ivali predstavljajo potem-
takem zaprt sistem, rastline pa odpr-
tega. Vi{je rastline so zaradi manj{e
specializiranosti bolj plasti~ne in imajo
zato ve~jo sposobnost regeneriranja kot
vi{je ‘ivali (prim. npr. Lyr et al. 1992,
str. 474).

Vemo, da se ob rasto~em deblu in vejah
listna povr{ina od dolo~ene starosti
naprej ne pove~uje, temve~ celo zmanj-
{uje. Razmerje med fotsintezirajo~im
in transpirajo~im listjem ter deblom,
se progresivno zmanj{uje. ̂ e bi morala
enaka listna povr{ina vsako leto obno-
viti vsa tkiva in hkrati zagotoviti ener-
gijo za vzdr‘evalno respiracijo (angl.
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maintenance respiration, Thornley
1976) za ve~ajo~e se rastlinsko telo, bi
rast in fruktifikacija slednji~ zastali
(prim. Jacobs 1955, Larcher 1975, str.
140). Re{itev je edinole v rednem od-
stranjevanju (eliminiranju) ostarelih
(senescentnih) tkiv in organov - absci-

sija. Addicott (1991) navaja 24 dreves-
nih delov, ki se lahko abscisirajo. Med
drugim navaja tudi transformacijo ‘ive
skorje v mrtvo (“ritidomizacija”), ne
omenja pa analogne transformacije
beljave v jedrovino (= ojedritev) in pro-
gresivne dehidracije debelne sredice z
enakim u~inkom. Ojedritve resda ne
spremlja tvorba lo~itvene in za{~itne

plasti (angl. separation and protective

layer) kot npr. pri listu v obmo~ju ab-

scisijske cone, vendar sta ojedritev in
izsu{evanje funkcionalno analogni
drugim abscisijam: vzpostavljanje rav-
novesja med ‘ivimi in odmrlimi tkivi.
Razlo‘imo to nekoliko podrobneje!
Rasto~a rastlina je v bistvu kompleks
tekmujo~ih organov in tkiv.

Njihov uspeh je odvisen od na~ina
razdeljevanja hranil med tekmujo~imi
ponori (npr. White 1979). Tekmovanje
(kompeticija), kot se ka‘e v procesih
in strukturah, sku{a ohranjati dokaj
konstantno razmerje v pogledu relativ-
ne velikosti raznih tkiv in organov.
Primer: ~e postane listna povr{ina pre-
velika glede na koreninski sistem, bo
vodni stres upo~asnil rast poganjkov
in obratno: defoliacija bo zmanj{ala
rast korenin zaradi zmanj{ane oskrbe
s fotosintati.

Kot rezultat notranjega nadzora, kot
ga uveljavljajo vodne razmere, oskrba
z ogljikovimi hidrati, du{ik, hormo-
nalno ravnovesje, je vzpostavitev stabil-
nega ravnovesja med listno povr{ino,
beljavo in aktivnim koreninskim siste-
mom (Waring & Schlesinger 1985, s.
29-37, Carlson & Harington 1987).
Zato je moralo drevo, kot odprti sistem,
razviti {irok spekter abscisij, tj. elimi-

nacije senescentnih (ostarelih) tkiv in
organov kot sredstva za vzdr‘evanje
ravnovesja med ‘ivimi tkivi v rastlini.
Te‘njo ‘ivih organizmov po vzdr‘e-
vanju dinami~nega ravnovesja med
strukturami v procesu imenujemo ho-

meostaza (prim. Kozlowski et al. 1991,
s. 59-60 in Addicott 1991, s. 274).
Redno obnavljanje vaskularnih tkiv,
listne povr{ine in drobnih koreninic
omogo~a drevesu doseganje “neome-
jene” starosti in dimenzij, pri ~emer
starost ‘ivih tkiv le redko prese‘e nekaj
desetletij! Periodi~no obnavljanje
vitalnih vaskularnih tkiv, listne povr{i-
ne in aktivnega koreninskega sistema
je hkrati tudi temelj izredno u~inkovite
pre‘ivetvene strategije lesnih trajnic.

Poudarimo, da je treba strogo razliko-
vati starost drevesa kot celote od sta-
rosti relativno kratko‘ivih organov in
tkiv, listov, drobnih koreninic, lesa in
skorje. Pinus aristata z White Moun-
tains v ZDA resda lahko dose‘e starost
do 5000 let, pri ~emer pa beljava - tj.
del debla, ki vsebuje ‘ive celice - ni
starej{a od nekaj desetletij. Nekaj po-
dobnega je z “tiso~letnimi” hrasti in
lipami. Vaskularni kambij praviloma
vsako leto proizvede novo plast sekun-
darnega ksilema in floema. V izjemnih
primerih lahko prirastek, zlasti na bazi
drevesa, izostane. Primer so propa-
dajo~e jelke (Torelli et al. 1986). Sicer
pa so parenhimske celice ksilema in
floema ‘ive le toliko ~asa, dokler so
del beljave in ‘ive skorje. Na tem dejstvu
temelji tudi definicija IAWA za beljavo

in jedrovino (IAWA 1964, prim. Torelli
1990).

Ve~ina drevja zadr‘i listje le nekaj me-
secev. Golosemenke so v tem pogledu
izjema. Aravkarija zadr‘i iglice do 25
let, Pinus longaeva pa celo ve~ kot 30
let. Oba lista velbi~ije (Welwitschia

mirabilis) nikoli ne odpadeta, ~eprav
utegne rastlina dose~i starost tudi prek
1000 let. Ve~ina listavcev zmernega

pasu vsako leto odvr‘e svoje liste. Tudi
veje so razmeroma kratkega veka in in
se odstranjujejo bodisi s kladoptozo ali
pa v dalj{em procesu interakcije biot-
skih in mehanskih dejavnikov (“~i{~e-
nje” vej, angl. pruning, nem. Ästung).

Aktivni del koreninskega sistema se-
stavljajo drobne koreninice. Njihovo
odmiranje in rast je simultan proces.
Letna zamenjava oz. obnova zajame
med 30 in 90 % vseh koreninic. V tem
pogledu obstajajo razlike. Pri zdravem
drevju ve~ina finih koreninic odmre
zelo kmalu, pri jablani ‘e po enem
tednu, pri smreki pa ve~inoma po 3-4
letih.

V smislu hipoteze sredica-pla{~ (angl.
core-skin hypothesis nem. Kern-Man-

tel Hypothese, slika 1) si lahko drevo
predstavljamo kot tvorbo, sestavljeno
iz ve~ dreves oz. posameznih letnih
ksilemskih in floemskih prirastnih
plasti, druga nad drugo. Neko~ je vsako
delno drevo imelo svojo listno povr-
{ino in sistem drobnih koreninic. Nekaj
najmlaj{ih “dreves” z ̀ ivimi celicami
predstavlja homeostazno uravnove{en
pla{~, ki prera{~a odmrla starej{a dre-
vesa oz. plasti - sredico. Dokler je deblo
drobno in kro{nja velika, so vse paren-
himske celice sekundarnega ksilema
in floema debla in vej `ive. Celotno
mlado drevo predstavlja dinami~no

maso. S staranjem za~no tkiva v sredici
odmirati, prehajajo~ v stati~no maso

drevesa (Merrill & Cowling 1966,
Hardwick, R.C. 1987). Sredica in pla{~

v bistvu predstavljata jedrovino in be-

ljavo.

Z rastjo oz. starostjo se razmerje med
pla{~em in sredico oz. med dinami~no

in stati~no maso drevja spreminja. To
je posledica homeostaze in spremlja-
jo~e abscisije. Opisano situacijo lahko
opi{emo {e energijsko. Pri mladem
drevesu s 100 %-no dinami~no maso
je razmerje med razpolo‘ljivo (poten-
cialno) energijo in za vzdr‘evanje
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dinami~ne mase potrebne (kineti~ne)
energije izrazito v prid potencialni
energiji. S starostjo se razmerje med
obema tipoma energije menja. Ko se
razmerje pribli‘uje razmerju 1:1, se
za~ne uveljavljati abscisija (prim. Shigo
1991, s. 264)

Inherentna te‘nja k homeostazi pa
hkrati omogo~a tudi “reparaturo” ne-
skladij znotraj kro{nje, debla ali kore-
nin po po{kodovanju. Delna defoliacija
ali obvejevanje (ob neprizadetem kore-
ninskem sistemu) navadno povzro~i
pospe{eno rast poganjkov ali pa akti-
viranje zavrtih (supresiranih, “spe~ih”)
popkov in pojav epikormskih vej. Po-
dobno velja za koreninski sistem. No-
tranja mehanska odstranitev ali razkroj
beljave spro‘i njeno nadome{~anje s
pospe{eno radialno rastjo. “Prihra-
njena” energija za vzdr‘evalno respira-
cijo se investira v pospe{eno radialno
rast (sliki 2, 3).

^e si ogledamo homeostazo s prakti~ne
plati, sledi, da imajo drevesa z ve~jo
kro{njo {ir{o beljavo in obratno. V
literaturi je dovolj primerov, ki to
potrjujejo, zato jih posebej ne objav-

ljam. Na drugi strani pa to tudi pomeni,
da z obvejevanjem povzro~imo reduk-
cijo beljave. Podatki obstajajo pred-
vsem za iglavce. Tako je pri rde~em
boru (Pinus sylvestris L.) odstranitev
razli~nih dele‘ev listne biomase oz.
kro{nje povzro~ilo zmanj{anje povr-
{ine preseka beljave in ustrezno pove-
~anje ~rnjave. Homeostazno uravnove-
{enje po {tirih letih ni bilo zaklju~eno
(Langstrom & Hellqvist 1991). Iz po-
vr{ine preseka beljave je mogo~e skle-
pati na biomaso kro{nje (npr. Snell &
Brown 1978, Margolis et al. 1988,
Whitehead et al. 1984). Iz tesne zveze
med listno povr{ino in povr{ino pre-
seka beljave sledi tudi, da je znotraj
vrste {irina beljave odvisna od cenot-

skega statusa (“socialnega polo‘aja”)
drevesa v sestoju. V rasti utesnjena ali
prevladana drevesa imajo vselej manj{o
beljavo v primerjavi z vladajo~imi in
sovladajo~imi dreves. Drevo lahko
torej prilagaja razmerje med poganjki
in koreninami ter obojih z beljavo tudi
s prevladujo~imi svetlobnimi razme-
rami, vodo in dostopnimi hranili. Ho-
meostazno ravnovesje med listno bio-
maso in beljavo nakazuje mo‘nost vpli-
vanja na obseg ojedritve. To utegne biti
pomembno pri vrstah z dekorativnimi
~rnjavami.

[ir{a beljava ne pomeni vselej  tudi
ve~jega {tevila prirastnih plasti oz.
branik v beljavi. Tako beljava domi-
nantnega hrasta, kljub ve~ji {irini {teje
manj branik v primerjavi s prevlada-
nimi osebki, ki imajo poleg tega {e o‘jo
beljavo (Burger1947). Iz tega je mogo-
~e sklepati, da je volumen beljave po-
membnej{i.

Preseka beljave ne dolo~ajo vodopre-
vodne potrebe, temve~ predvsem skla-
di{~ne potrebe drevesa. Zato hidro-
aktivni del beljave vselej ne zavzema
celotne beljave. Lep primer so ven~a-

stoporozne vrste z zelo zmogljivim
trahejnim sistemom, kjer praviloma

Slika 1. Hipoteza sredica-pla{~. Starostno spreminjanje razmerja med
debelno sredico in pla{~em. Listna biomasa in aktivni koreninski
sistem se od dolo~ene starosti naprej ne pove~ujeta!

Slika 2. Bukev (Fagus sylvatica
L.): pove~ana radialna rast po
napadu bukovega lestvi~arja
(Xyloterus spp.).

Slika 3. Bukev (Fagus sylvatica
l.): nadome{~anje beljave s
pove~ano radialno rastjo po
odstranitvi dela beljave z
vrtanjem od zadaj.
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prevaja vodo le teko~a letna prirastna
plast (oz. branika v prerezu). Tako lo~i
Ziegler(1968) pri hrastu prevodno
beljavo (angl. conducting sapwood,
nem. Leitsplintholz) in s tilami okludi-
rano neprevodno beljavo (angl. storage
sapood, nem. Speichersplintholz). Pri
bukvi prevaja vodo le nekaj deset zu-
nanjih prirastnih plasti oz. branik (=
“hidroaktivna” beljava, slika ). Pri od-
raslih bukvah je Müller (1949) ugo-
tovil, da prevaja le 13-24 zunanjih bra-
nik. Embolirana su{ina (z dele`em ka-
pilarne vode pod 35 %) vode ne prevaja
(sliki 4, 5). Glede na mo~no zmanj{ano
vitalnost (Ne~esany 1966, slika 24), je
tudi skladi{~na kapaciteta su{ine mo~-
no zmanj{ana in postaja v funkcional-
nem smislu vse bolj podobna odmrli
jedrovini. Hkrati je v su{ini mo~no
zmanj{ana respiracija. Predstavlja tudi
predstopnjo morebitne diskoloracije,
ki je -kot jedrovina- mrtva. Na drugi
strani pa se zdi, da je hidroaktivni del
debla analogen beljavi jedrovinskih
vrst, na katerega velikost prav tako ho-
meostazno vplivajo dimenzije kro{nje
in debla (Torelli 2003, neobj.).

Kak{en namen ima odmrla debelna
sredica ? Iz nihanja vla‘nosti v mokrem
rjavem srcu topolovine je Sauter (1966)
domneval, da ima mokro srce vlogo
vodnega rezervoarja. Stewart (1966) ji
je med drugim pripisal vlogo deponije
toksi~nih substanc. Odmrla debelna
sredica lahko predstavlja tudi zalogo
hrane oz. energije. Morda ste ‘e opazili
adventivne korenine, ki rastejo v absci-
sirano in razkrajajo~o se debelno sre-
dico (lipa, brest, kostanj). Drevo se hra-
ni z lastno substanco! Avtokanibali-
zem ali samorecikliranje (slika 5)?
Sicer pa Larcher (1975, str. 140) meni,
da predstavlja rasto~a lesna masa z
vidika fotosintzenega bud‘eta nedo-
stopen kapital, ki se teko~e odteguje
drevesnemu metabolizmu.

Ali izvotlitev drevesa {koduje trdnosti
drevesa, npr. v viharju? Mattheck

(1994, 1995) je pregledal 1200 dreves
razli~nih vrst, ki jih je podrl veter.
Ugotovil je, da so se le redkokdaj pre-
lomila votla drevesa, katerih obod je
bil debel vsaj 1/3 polmera drevesa.
Pomeni, da je votlo drevo s premerom
50 cm, (tj. s polmerom 25 cm) dokaj
varno v viharju ~e ima vsaj 7,5 cm debel
zdrav obod. [e ve~, votlo deblo je bolj
fleksibilno in se la‘je upira vetrnim
sunkom! Izvotlitev homeostazno absci-
sirane debelne sredice predstavlja po-
temtakem pre‘ivetveno prednost! Iz
tega sledi, da s toksi~nimi snovmi pre-
pojena biolo{ko odporna ~rnjava ne
predstavlja posebne pre‘ivetvene pred-
nosti za drevo, pa~ pa za rabo lesa.

Ojedritev in
dehidracija -
terminologija

Transformacija beljave v jedrovino -
ojedritev (angl. heartwood-formation,
nem.Kernholzbildung) je genetsko
fiksiran proces in v fiziolo{kem in
kemi~nem pogledu vrstno specifi~en.
Pri vrstah, ki ne ojedrijo (“beljavci”)
prevzame vlogo eliminacije starej{ih
tkiv in s tem optimalno dimenzio-
niranje beljave prevsem dehidracija.
Rezultat je vidna su{ina ali zrelina

(angl. ripewood, nem. Reifholz) (sliki
4, 5). Analogen pojav je transformacija
`ive skorje v mrtvo skorjo (lubje ali

Slika 5. Bukev (Fagus sylvatica
L.) Su{ina - radialna razpore-
ditev plinov in kapilarne vode
(W) pri odrasli bukvi.

Slika 4. Bukev (Fagus sylvatica
L.) Su{ina (zrelina).

Slika 6. Divji kostanj (Aesculus
hippocastaneum L.):
“samorecikliranje” -
adventivne korenine ~rpajo
hrano iz razkrajajo~e se
debelne sredice.
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ritidom), vendar gre tukaj za “tipi~no”
abscisijo, ki jo spremlja nastanek
sekundarnega meristema felogena in
“abscisirajo~ega” suberiziranega fele-

ma.

Mednarodno zdru‘enje lesnih ana-
tomov (IAWA 1964) je definiralo je-

drovino kot “notranje plasti lesa v rasto-
~em drevesu, kjer je parenhim odmrl,
rezervne snovi (npr. {krob) v njem, pa
so se odstranile ali transformirale v
jedrovinske snovi”. Isti vir definira be-

ljavo kot “(navadno) periferni del deb-
la ali veje z ‘ivim parenhimom, ki vse-
buje rezervne snovi (npr. {krob)”.
Definicija ne obravnava jedrovine kot
programiranega, genetsko fiksiranega
procesa in pu{~a nekaj nejasnosti.
Bosshard (1966) je v skladu s to defi-
nicijo pripravil “novo” terminologijo
ojedritvenih pojavov (preglednica 1).

Tudi Bosshardova terminologija ne lo~i
jedrovine od diskoloriranega lesa, ki
nastane po po{kodbah beljave (angl.
wound initiated discolored wood, Shigo
in Hillis, 1973). Diskolorirani les v de-
belnih sredicah vrst, ki ne ojedrijo (bu-
kev, jesen, javor, lipa, topol), utegne biti
zelo podoben ~rnjavi. Odtod tudi zava-
jajo~i izrazi “neprava” ali “glivna” ~r-
njava oziroma jedro (angl. false heart-

wood, nem. Falschkern, Pilzkern). Dis-

kolorirani les v debelni sredici praksa

slikovito (in ne{kodljvo) ozna~uje kot
“srce”: rde~e srce pri bukvi in jel{i, rjavo
srce pri jesenu in topolu).

Diskolorirani les ima praviloma povi-
{ano vla‘nost. Topolov diskolorirani les
lahko zato lahko imenujemo mokro
srce ali pa rjavo srce - odvisno o tega,
katero lastnost ‘elimo poudariti. Z
mokrim srcem ozna~ujemo pri jelki
mokrino (angl. wetwood, nem. Naß-
kern), ki se razvije na lokaciji suhe
neobarvane jedrovine. Vpra{anje je le,
ali je praksa s srcem hotela ozna~iti
predvsem njegovo obarvanost (rde~e

srce) ali pa njegovo visoko vla‘nost
(mokro srce pri jelki ali topolu). Uved-
ba izraza diskolorirani les vsaj za~asno
re{uje problem Bosshardovih ohlapnih
kategorij upo~asnjena (zadr‘ana)

ojedritev in fakultativno obarvana jed-

rovina. Tako {teje Bosshard (1982)
jel{o med vrste z upo~asnjeno ojedrit-

vijo, ki prilo‘nostno tvori fakultativno

obarvano jedrovino. Beli gaber naj bi
bila vrsta z upo~asnjeno ojedritvijo in
brez tvorbe fakultativno obarvane

jedrovine. Bukev, spet, naj bi bila vrsta
s fakultativno obarvano jedrovino.

Preglednica 1. Terminologija ojedritvenih pojavov (Bosshard 1966)

“Stara” terminologija Primer “Nova” terminologija

Beljavci Alnus spp., drevesa z upo~asnjeno ojedritvijo

angl. sapwood trees Carpinus betulus angl. trees with retarded formation of

heartwood

nem.Splintholzbäume nem. Bäume mit verzögerter

Kernholzbildung

Zrelinci Abies spp., drevesa s svetlo jedrovino

angl. ripewood trees Picea spp. angl. trees with light heartwood

nem. Reifholzbäume nem. Bäume mit hellem Kernholz

Drevesa s pravilno ojedritvijo Quercus spp., drevesa z obligatno obarvano jedrovino

 (= ~rnjava)

angl. trees with Pinus spp. angl. trees with obligatory colored

regularly formed heartwood heartwood

nem. Kernholzbäume mit nem. Bäume mit obligatorischer

regelmässiger Kernholzbildung Farbkernholzbildung

Drevesa z nepravilno ojedritvijo Fraxinus spp., drevesa s fakultativno obarvano jedrovino

Angl. trees with irregular Fagus spp. angl. trees with facultatively colored

heartwood formation heartwood

Nem. Kernholzbäume mit nem. Bäume mit fakultativer

uregelmässiger Kernholzbildung Farbkernholzbildung

Slika 7. Afri{ki paduk
(Pterocarpus soyauxii Taub.):
obarvana jedrovina ali
~rnjava.

Slika 8. Navadni oreh (Juglans
regia L.): obarvana jedrovina ali
~rnjava.

Slika 9. Navadna jelka (Abies
alba Mill.): neobarvana
jedrovina.
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^rna jel{a je v tem pogledu zelo podob-
na bukvi (prim. sliki 13, 14). Tvori
diskolorirani les (rde~e srce), ki ga -kot
pri bukvi- obroblja suha cona. Posebno
zanimiv je izjemno redek pojav disko-

loriranega lesa pri belem gabru (slika
15). Glede na prikazane pojave v debe-
lni sredici, bi lahko vse tri vrste po
Bosshardu uvrstili v kategorijo vrst z
upo~asnjeno ojedritvijo in mo‘nostjo
nastanka fakultativno obarvane jedro-

vine. Vsekakor pa imajo vse tri vrste
diskolorirani les!

Pri razvpitem rde~em srcu potem-
takem ne gre za obarvano jedrovino ali
~rnjavo, temve~ za diskolorirani les, ki
ga je povzro~ilo encimsko rjavenje
predhodno fiziolo{ko dehidrirane
sredice. Rde~e srce nastaja v dveh fazah,
ki sta lahko ~asovno mo~no oddaljeni
ali pa si teko~e sledita. Uvodna ali
dehidracijska faza je povsem naraven
fiziolo{ki pojav in je odvisen od globine
kro{nje, vi{ine in debeline debla, med-
tem ko je diskoloracijska faza izrazito
fakultativna in je posledica vdora atmo-
sferskega kisika v dehidrirano sredico
(Torelli 1984).

K ojedritveni terminologii sodita {e
izraza prehodna cona (angl. transition

zone) in intermediarni les (angl. inter-

mediate wood). Prehodna cona med
jedrovino in beljavo ali diskoloriranim
lesom in beljavo je “ozka, svetlej{a co-
na, ki obdaja nekatere jedrovine ali
po{kodovane regije, ~esto z ̀ ivimi celi-
cami, navadno brez {kroba, pogosto
nepermeabilna za kapljevine, z vla`no-
stjo, ni`jo od beljave in v~asih od jedro-
vine” (Hillis 1987, str. 16). To cono
v~asih ozna~ujejo kot “belo cono” (npr.
Nobuchi & Harada 1983), sicer pa
splo{no kot “suho cono”. IAWA
(1964) definira intermediarni les kot
“notranje plasti beljave, ki barvno in
na splo{no predstavljajo prehod med
beljavo in jedrovino”. Pojem pogosto
zamenjujejo s prehodno cono.

Slika 10. Bukev (Fagus
sylvatica L.) : diskoloracija
(rde~e srce) nastane vselej na
lokaciji su{ine.

Slika 12. Bukev (Fagus
sylvatica L.). sestavljeno ali
mozai~no rde~e srce.

Slika 13. ̂ rna jel{a (Alnus
glutinosa /L./ Gaertn.): rde~e
srce.

Slika 15. Beli gaber (Carpinus
betulus L.): diskolorirani les.

Slika 14. ̂ rna jel{a (Alnus
glutinosa (L./ Gaertn.): rde~e
srce s suho cono.

Slika 11. Bukev (Fagus
sylvatica L.): rde~e srce.
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Fiziologija in biokemija
ojedritve

Frey-Wyssling (1959) sta zabele‘ila
postopno upadanje vitalnosti paren-
himskih celic v centripetalni smeri.
Hugentobler (1965) je bele‘il spremi-
njanje oblike jedra oz. vitkostnega
indeksa jeder v centripetalni smeri. V
bli‘ini kambija so jedra velika in elip-
soidna, nato postajajo vse bolj okrogla.
Na meji z jedrovino postanejo pikno-
ti~na in izginejo. Fahn in Arnon (1962)
sta pri tamariski (Tamarix aphylla)
zabele‘ila progresivno izginevanje
{kroba, ki mu je sledila inaktivacija
parenhima in slednji~ disintegracija
jeder. Ne~esany (1966) je z dolo~itvijo
osmotske vrednosti po metodi mejne
plazmolize ugotavljal zna~ilno centri-
petalno zmanj{evanje vitalnosti trakov-
nega parenhima pri vrstah s ~rnjavo in
pri beljavcih brez diskoloracije in z
diskoloracijo (slike 20, 21, 22, 23, 24).
Tudi respiracija celic se progresivno
zmanj{uje v centripetalni smeri (prim.
npr. Kozlowski & Pallardy 1997, str.
146). Odprto ostaja vpra{anje morebit-
nega pove~aja aktivnosti celic v pre-
hodni coni.

Z nara{~ajo~o razdaljo od kambija se
koli~ina nestrukturnih zalo‘nih oglji-
kovih hidratov (glukoza, fruktoza, sa-
haroza in {krob) zmanj{uje in v pre-

hodni coni prakti~no izginejo (Magel
et al. 1991, 1994, 1997). Jedrovina in
diskolorirani les ne vsebujeta zalo‘nih
ogljikovih hidratov (Bauch et al.1982).
Nediskolorirana debla bukve, lipe in
javora imajo relativno velike koli~ine
ogljikovih hidratov tudi v globljih
conah. (Dietrichs 1964, Rademacher
1986, Höll 1973, Magel et al. 1997,
slika 25).

Znanost si {e ni na jasnem, kaj spro‘i
ojedritveni proces. Lahko je to naravno
vrojeno staranje in zmanj{evanje vital-
nosti parenhima (Frey-Wyssling &
Bosshard 1959). Stewart (1966) je
menil, da je vzrok progresivnemu od-
miranju mitohondrijev centripetalna
“translokatorna ekskrecija” toksi~nih
polifenolov iz presnovno aktivnih de-
lov drevesa ( kambijeva cona). Na-
ra{~ajo~a koncentracija polifenolov
naj bi slednji~ povzro~ila odmrtje pa-
renhima. Teorija se je zdela verjetna,
saj so starej{i avtorji (npr. Her-
gert&Goldschmidt /1958/ in Erdtman
/1958/) menili, da polifenone snovi na-
stajajo v kambiju oz. felogenu. Danes
vemo, da jedrovinske snovi nastajajo
in situ v prehodni coni iz prisotnih ali
translociranih ogljikovih hidratov
(prim. npr. Torelli 1974). Carrodus
(1971, 1972) meni, da spro‘i nastanek
jedrovinskih snovi pove~ana koncen-
tracija CO

2
 , nastalega pri respiraciji

parenhima in njegovo neu~inkovito
odstranjevanje s transpiracijskim to-
kom. CO

2
 naj bi oviral delovanje citron-

skokislinskega cikla, pri ~emer naj bi
nastajala malonila CoA in fosfoenol-
piruvat - prekurzorja polifenolnih spo-
jin (prim. slika 26). Carrodus meni, da
je pri hitrorasto~ih borih in akacijah
(Pinus radiata, Acacia mearnsii) z red-
kej{im lesom odstranjevanje CO

2
, bo-

disi aksialno s transpiracijskim tokom,
bodisi pre~no z difuzijo, bolj u~inko-
vito kot pri po~asi rasto~ih drevesih z
ve~jo gostoto lesa (“more wall than
non-wall”). Odtod ve~ji dele‘ ~rnjave

Slika 16. Gorski javor (Acer
pseudoplatanus L.):
diskolorirani les s suho cono.

Slika 17. Beli topol (Populus
alba L.): diskolorirani les,
nastal po po{kodbi s strelo.

Slika 18. Navadna jelka (Abies
alba Mill.): mokro srce,
lokalno s suho cono.

Slika 19. ^ikozapote
(Manilkara zapota /L.) v.
Royen): ~rnjava in po
po{kodbi z ma~eto nastali
diskolorirani les.
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Slika 20. Dob (Quercus robur L.) in vez (Ulmus
effusa L.): postopno zmanj{evanje vitalnosti
trakovnih parenhimsklh celic v beljavi in njihovo
odmrtje na meji s ~rnjavo (risba po Ne~esanyju
1969).

Slika 21. Cer (Quercus cerris L.): centripetalno
zmanj{evanje vitalnosti trakovnih parenhimskih
celic do vrednosti 0 na meji s ~rnjavo in drasti~en
padec na meji z diskoloriranim lesom (risba po
Ne~esanyju 1968).

pri po~asi rasto~ih drevesih z gostej{im
lesom!. Spro‘ilni dejavnik utegne biti
tudi dehidracija, ki favorizira pentoza-
fosfatno pot na ra~un glikolitske raz-
gradnje (npr. Hillis&Ishikura 1970,
Jorgensen&Balsillie 1969). Dietrichs
(1964) je pri previdnem su{enju buko-
vine opazoval izginevanje {kroba in
tvorbo {ikiminske kisline! Tvorbo jed-
rovinskih snovi utegne povzro~iti tudi
razvijanje etena (Shigo&Hillis 1973,
Hillis 1987). Avtorja sta demonstrirala
zvezo med ranitvijo in izsu{itvijo les-

nega tkiva ter razvojem etena. Menita,
da v suhi prehodni coni nastaja eten, ki
spro‘i nastanek jedrovinskih snovi. Na
dehidracijo kot mo‘en spro‘ilni me-
hanizem ka‘ejo tudi suhe cone, ki ob-
dajajo diskolorirani les (prim. slike 10,
14, 16). Pri tem je treba omeniti mo‘-
nost nastanka suhe cone kot odziv na
infekcijo, npr. z Fomus annosus ali z
injeciranjem toksi~nih snovi (‘ivo-
srebrov klorid). Coutts (1976, 1977)
ter Coutts & Risbeth (1977) menita,
da snovi, ki nastajajo v umirajo~em

parenhimu ali se iz njega spro{~ajo,
utegnejo povzro~iti embolijo prevod-
nega sistema in s tem dehidracijo!

Splo{en potek biogeneze jedrovinskih
snovi je znan (npr. Bamber & Fuka-
zawa 1985, Higuchi 1976, Magel 1997,
Taylor et al. 2002, Ziegler 1968).
Najpomembnej{e jedrovinske snovi so
derivati flavana (= flavonoidi), za
katere je zna~ilen flavanov skelet. Ta
sestoji iz aromatskega obro~a A, aro-
matskega obro~a B in heterocikla s
kisikom med njima (npr. Hess 1991,
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str. 222; Taiz & Zeiger 1998, str. 357).
Obro~ A nastane po acetatno-malo-
natni poti iz acetilnih skupin, obro~ B,
C-atomi 2,3, in 4 heterocikla pa iz fe-
nilpropanonskih enot. Sinteza osnov-
nega ogrodja s 15 C-atomi se izvr{i
domnevno po principih acetatno-malo-
natne poti iz malonil CoA in CoA-
estrov cimetne kisline. Ker je cimetna
kislina predstopnja (prekurzor) ligni-
nov in flavonoidov kot tudi drugih
jedrovinskih snovi, lahko domnevamo,
da se za sintezo obro~a B odgovorni
encimi nahajajo v kambijevi coni, kjer
poteka lignifikacija. Encimski sistem
za sintezo A-obro~a flavonoidov si
pridobijo parenhimske celice v fazi, ki
je odvisna od fiziolo{kih pogojev. Ne

vemo {e, kateri dejavniki, poleg ‘e
obstoje~ih, za sintezo cimetne kisline
kot predstopnje ligninov in obro~a B,
inducirajo nastanek encimov za sintezo
jedrovinskih snovi, {e zlasti obro~a A.
Motnja v osnovni presnovi utegne
blokirati dolo~ene korake v presnovni
verigi. Tako se lahko nakopi~ijo vmesni
produkti. Zastoj intermediarnih snovi
se lahko odpravi z aktiviranjem vzpo-
rednih poti, ki vodijo v sintezo sekun-
darnih snovi. Dejansko obstajajo indici,
da se respiratorna razgradnja glukoze,
ki v kambijevi coni poteka po sistemu
glikoliza-citronski kislinski ciklus
(Krebsov ciklus, cikel TCA) v starej{ih
(globljih) delih beljave spremeni, pri
~emer se oksidacija glukoze v citosolu

vr{i prek oksidativnega pentazafosfat-
nega cikla (prim. slika 26). Poskusi
ka‘ejo, da lahko dolo~eni encimski
inhibitorji (zaviralci) citronskega ki-
slinskega cikla (npr. arzenit = arze-
nov(III) oksid) spro‘ijo sintezo flavo-
noidov. Tedaj se acetilne skupine
vgrajujejo v obro~ A - domnevno prek
malonil-CoA. Arzenit in natrijev flu-
orid pa ne delujeta le kot inhibitorja
na citronski kislinski cikel, temve~
tudi pove~ujeta dele‘ pentozafosfat-
nega cikla, ki favorizira nastanek
NADP

2,
 in eritroza-4-fosfata. Povsem

mogo~e je, da so v ‘ivem drevesu na-
ravni inhibitorji. Tako obstaja neiden-
tificirani inhibitor malatdehidrogena-
ze v prehodni coni pri robiniji.

Slika 22. Velikolistna lipa (Tilia platyphyllos
Scop.): pri drevesih brez diskoloriranega lesa
je vitalnost trakovnega parenhima tudi v
sredici relativno visoka, medtem ko pri
diskoloriranih drevesih na meji z
diskoloriranim lesom pade na vrednost 0
(risba po Ne~esanyju 1966).

Slika 23. Javor (Acer platanoides L.) in ~rni topol
(Populus nigra L.): centripetalni potek vitalnosti pri
javoru brez diskoloriranega lesa (vitalnost v str‘enu {e
vedno visoka), javoru z diskoloriranim lesom in dveh
topolih z diskoloriranim lesom (rjavim srcem); pri
slednjih treh drasti~en padec vitalnosti na meji z
diskoloriranim lesom (risba po Ne~esanyju 1966).
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Zdaj lahko vsaj posku{amo rekonstru-
irati potek ojedritve. Med lignifikacijo
povzro~ijo neporabljene fenolne spo-
jine disorganizacijo mitohondrijev, kjer
se nahajajo encimi in kofaktorji citron-
skega kislinskega cikla, in dihalne ve-
rige, vklju~no sistema oksidativne fos-
forilacije. Substance ne morejo te~i po
normalni poti oksidativnega razkroja.
Kopi~ijo se vmesni produkti oziroma
izhodi{~ne substance (acetil CoA,
fosfoenolpiruvat), ki rabijo za sintezo
specifi~nih jedrovinskih snovi, npr.
terpenoidov in obro~a A flavonoidov.

Z rasto~o oddaljenostjo od kambija in
starostjo se pove~uje udele‘ba pentoza-
fosfatne poti na ra~un citronskega ki-
slinskega cikla, kar vse favorizira sinte-
zo obro~a B flavonoidov.

Streit in Fengel (1994) sta v prehodni
coni opazovala nastanek ekstraktivnih
jedrovinskih snovi in njihovo penetri-
ranje v celi~no steno, najprej v (zdru-
‘eno) srednjo lamelo in slednji~ v se-
kundarno steno. Ta proces sta primer-
jala z lignifikacijo. 1977 je Hergert celo
skoval izraz “sekundarna lignifikacija”.
Tega je Maglova opustila in predlagala
izraz “psevdo-lignifikacija” (Magel
2000). Biosinteza lignina in polifeno-
lov v dobr{nem delu poteka po isti bio-
kemi~ni poti.

Magel et al. (1991, 1994, 1997, 2001)
so posebej skrbno preu~evali robinijo
(Robinia pseudoaccacia L.). Bele‘ili
so aktivnost PAL (fenilalanin amonij
liaza) in CHS (kalkon sintaza) - dveh
klju~nih encimov sinteze flavonoidov.

Izkazalo se je, da PAL sodeluje tako
pri lignifikaciji (zunanja prirastna
plast) kot tudi pri biosintezi flavono-
idov (prehodna cona). Njihova aktiv-
nost je bila najve~ja v novembru, kar
dokazuje, da ojedritev poteka pred-
vsem v obdobju mirovanja. Oksidativ-
na pentozafosfatna pot ima klju~no
vlogo pri sintezi jedrovinskih fenolov.
To dokazuje tudi pove~ana aktivnost

Slika 24. Bukev (Fagus sylvatica L.): drevesi z rde~im srcem in
drasti~nim padcem vitalnosti trakovnega parenhima na njegovi meji
in bukvi brez srca, ki sta ohranili dokaj{njo vitalnost tudi v str‘enu.
Vsa drevesa imajo su{ino, ki jo ozna~uje mo~an padec vitalnosti
(~rtkane linije) (risba po Ne~esanyju 1966).

Slika 25. Radialna razporeditev {kroba v beljavi pri bukvi z rde~im
srcem, pri javoru brez diskoloriranega lesa, pri rde~em boru s
~rnjavo in robiniji s ~rnjavo (risba po podatkih Maglove, Hillingerja,
Hölla in Zieglerja 1997).
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glukoza-6-fosfata dehidrogenaze in 6-
fosfoglukonat dehidrogenaze.

Maglova (2000) je identificirala dva
tipa ojedritve: tip 1 ali tip Robinia in
tip 2 ali tip Juglans. V prvem primeru
se jedrovinske snovi kopi~ijo v prehod-
ni coni, pri drugem pa se prekurzorji
(predhodniki) jedrovinskih snovi po-
stopoma kopi~ijo v beljavi in se nato
transformirajo v jedrovinske snovi v
prehodni coni.

Epilog

Jedrovinske snovi so nizkomolekular-
ne in penetrirajo v celi~no steno. Nji-
hova navzo~nost se ka‘e v pove~ani
dimenzijski stabilnosti lesa v pogojih
oscilirajo~e klime in praviloma tudi v
ve~ji naravni trajnosti jedrovine v pri-
merjavi z beljavo. Pri vrstah, ki tvorijo
diskolorirani les, “jedrovinske” snovi
{e pred celi~no smrtjo polimerizirajo
v visokopolimerne enote in ne morejo

Slika 26. Biosintezne poti nastanka jedrovinskih ekstraktivov (risba po Higuchiju 1976). *arzenit =
arzenov(III) oksid

penetrirati celi~no steno. Zato tudi ne
vplivajo na pove~ano dimenzijsko sta-
bilnost in trajnost lesa. Zaradi manj{e
trajnosti, neenakomerne obarvanosti in
slab{e permeabilnosti je diskoloriran
les ve~inoma neza‘elen.
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