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zaindukowanych merystemów w kierunku 
formowania i różnicowania generatywnych 
organów żeńskich lub męskich wymaga 
z pewnością pośredniczącego działania in
nych, nie znanych dotąd czynników wewnęt
rznych lub zewnętrznych (Chałupka 1980).

Przedstawiony na rycinie 5.19 model in
dukcji kwitnienia u sosny zwyczajnej oparty 
jest w znacznej mierze na przypuszczeniach 
i wymaga dokładnych i wielostronnych ba
dań wszystkich etapów procesu prowadzącego 
do zróżnicowania kwiatów żeńskich i męskich.

5.4. TRANSPORT*

*Opracowała Barbara Kieliszewska-Rokicka

Warunkiem wzrostu i rozwoju rośliny jest 
odpowiednie zaopatrzenie całego jej organiz
mu w wodę i substancje pokarmowe. W wy
sokich drzewach ogromne ilości materiału 
organicznego i nieorganicznego muszą być 
przemieszczane na duże odległości. Wyspec
jalizowane drogi transportu rozciągające się 
przez całą roślinę umożliwiają skuteczną wy
mianę substancji pomiędzy korzeniami i liśćmi.

5.4.1. KIERUNKI TRANSPORTU

W układzie naczyniowym istnieją dwa 
główne systemy transportu:

1) ksylem, w którym woda i rozpuszczo
ne w niej substancje (sok ksylemu) poruszają 
się zgodnie z kierunkiem prądu transpiracyjne- 
go,

2) floem, w którym substancje' rozpusz
czone' w wodzie (sok floemu) są przemiesz
czane zarówno w kierunku akropetalnym, 
jak i bazipetalnym.

Ksylem transportuje wodę, związki nieor
ganiczne i organiczne z systemu korzeniowe
go do części nadziemnej. We floemie odbywa 
się' przemieszczanie produktów fotosyntezy 
z dojrzałych igieł do obszarów wzrostu i ma
gazynowania, a także retranslokacja składni
ków pokarmowych z tkanek przechowują
cych materiały zapasowe do wszystkich or
ganów drzewa. Sok floemu zawiera węglo
wodany (głównie sacharozę), związki azoto

we, regulatory wzrostu, nuldeotydofosforany, 
enzymy, związki nieorganiczne.

Siły powodujące transport w ksylemie 
i floemie' są różne. Wznoszenie się soku ksy- 
lemu jest pasywne i odbywa się na zasadzie 
gradientu potencjału wodnego. Transport we 
floemie wymaga udziału energii metabolicz
nej w postaci adenozynotrójfosforanu (ATP).

5.4.2. TRANSPORT WODY

Transport wody z korzeni poprzez pień 
i gałęzie drzew do igieł odbywa się w ksyle
mie, który u drzew iglastych zawiera cewki 
- wydłużone martwe komórki o zdrewnia
łych ścianach komórkowych (Hejnowicz 
1973). Pobieranie wody z podłoża i przewo
dzenie zachodzi na zasadzie biernej absorpcji 
wody (kohezji), a przepływ wody w ukła
dzie: gleba - roślina - atmosfera jest utrzy
mywany dzięki istnieniu gradientu ujemnego 
ciśnienia hydrostatycznego w poszczegól
nych elementach tego układu (Tyree i Ewers 
1991). Elementy przewodzące wodę w drew
nie można uznać za układ rurek, a transport 
wody można przedstawić za pomocą wzoru 
opartego na prawie Poisseuille'a (Taiz i Ze- 

iger 1991).

J - — Jv — o '8 t] x 
gdzie

Jv - prędkość przepływu,
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126 Biologia sosny zwyczajnej

r — promień przekroju poprzecznego ele
mentu przewodzącego '(cewki),

■>1 — lepkość płynu,
% - gradient ciśnienia.
Mata średnica cewki . warunkuje stosunko

wo wolny przepływ wody w ksylemie iglas
tych. Średnia prędkość przepływu wody 
w drewnie sosny nie przekracza lm/godz 
(HUBER 1956). Prędkość przepływu wody za
leży też od utraty wody przez roślinę w wy
niku transpiracji. Na prędkość transportu 
wody wpływają pora roku, pora dnia, tem
peratura i wilgotność powietrza. Wzrost mło
dych igieł wiosną i różnicowanie się ksylemu 
wzmaga transpirację, co powoduje zwiększe
nie transportu wody i pokarmów do rosną

cych igieł z korzeni poprzez ksylem (Katai- 
nen i Valtonen 1985).

Natężenie transpiracji igieł sosny zwy
czajnej jest prawie 3 razy mniejsze, niż liści 
buka i ponad 4 razy mniejsze niż liści brzozy 
(Huber 1953).

Woda przemieszcza się pomiędzy cewka
mi poprzez liczne lejkowate jamki, głównie 
w ścianach promieniowych. Transport wody 
jest bardziej intensywny w drewnie wczes
nym (wiosennym) niż w drewnie późnym 
(letnim) (Bauch i in. 1972). W porównaniu 
z przepływem pionowym wody w pniu i ga
łęziach, przepływ poziomy pomiędzy słojami 
przyrostu rocznego jest mniejszy (Huber 
1956).

1

Liczba okółków martwych 
gałęzi

Powierzchnia przekroju 
poprzecznego gałęzi, cm2

100 200 300 400 500
Powierzchnia przekroju 
poprzecznego pnia poniżej 
najniższej żywej gałęzi.cm2

Suma powierzchni 
poprzecznej korzeni.cm2

Powierzchnia przekroju 
poprzecznego pnia, cm 2

Powierzchnia poprzeczna 
gałęzi. cm2

Ryc. 5.20. Zacności m*iędzy: 1 - Hcz^ słojów drewna nie fransportujących wody a liczbą °kółków 
obumarłych gałęzi powyżej pomoru u s°sny zwyczajnej; 2 - powierzchni przek^oju poprzecznego
gałęzi u jej podstawy a masą igieł na gałęzi; 3 — powierzchnią przekroju poprzecznego pma na w^okośd 
najniższej żywej gałęzi a masą igieł na drzewie; 4 - sumą powerzchm przekroju poprzecznego korzen'i 
a powterahn^ przekroju poprzecznego pma na wysokośd najniższej żywej gałęzi; 5 - powierzchnią 
Przekroju poprzecznego pnia na wysokości najniższej zywej gałęzi a sumą powterz^m przekroju 
poprzecznego wszystkich gałęzi na drzewie; 6 — powierzchnią przekroju poprzecznego podstawy gałęzi 
a sumą powierzchni przekroju poprzecznego jej gałązek (1-3 wg Kaipiainen i Hari 1985, 4 — 6 wg HaRI 
i in. 1986)
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Fizjologia 127

Zarówno w pniu, jak i w gałęziach, każ
dy słój przyrostu rocznego drewna jest połą
czony ontogenetycznie z jednym okółkiem 
gałęzi. Gdy gałęzie danego okółka zamierają, 
słój przestaje przewodzić wodę. W pniu sos
ny zwyczajnej liczba słojów drewna, które nie 
transportują wody odpowiada liczbie okół
ków obumarłych gałęzi (ryc. 5.20(1)), a liczba 
pierścieni przewodzących wodę odpowiada 
liczbie okółków żywych gałęzi (Kaipiainen 
i Hari 1985).

Transport wody i związków pokarmo
wych z cienkich korzeni do igieł jest główną 
funkcją drewna, a jednocześnie jest zasadni
czym czynnikiem decydującym o tworzeniu 
struktury drzewa (Kaipiainen i Hari 1985). 
W miarę rozwoju drzewa system transportu
jący wodę rozbudowuje się wzdłuż i wszerz. 
Rozmiary tkanek transportujących są skore
lowane z wielkością tkanek konsumujących 
(Shinozaki i in. 1964). U sosny stwierdzono 
ścisłą zależność między powierzchnią przek
roju poprzecznego gałęzi u jej podstawy 
i masą igieł na tej gałęzi, a także między 
powierzchnią przekroju poprzecznego pnia 
na wysokości najniższej żywej gałęzi i masą 
igieł na całym drzewie (Malkónen 1974; 
Kaipiainen i Hari 1985). Ryciny 5.20(2) i 
5.20(3) przedstawiają zależności między po
wierzchnią przekroju tkanek transportują
cych a masą igieł.

Stwierdzono istnienie regularności w roz
miarach organów transportujących wodę 
w obrębie tego samego drzewa sosny zwy
czajnej (Hari i in. 1986). Ścisłą zależność li
niową zaobserwowano między: 1) powierz
chnią przekroju poprzecznego pnia na wyso
kości najniższej żywej gałęzi a sumą po
wierzchni przekroju poprzecznego korzeni, 
2) powierzchnią przekroju poprzecznego 
pnia na wysokości najniższej żywej gałęzi 
a sumą powierzchni przekroju poprzecznego 
gałęzi, 3) powierzchnią przekroju poprzecz
nego podstawy gałęzi a sumą powierzchni 
przekroju poprzecznego jej gałązek [ryc. 
5.20(4), 5.20(5), 5.20(6)]. Zakładając istnienie 
równowagi między budową i funkcją tkanek 
przewodzących Hari i wsp. (1986) zapropo
nowali hipotezę, według której wielkość 

tkanki transportującej wodę jest w równowa
dze z jej zapotrzebowaniem na wodę. Zda
niem tych autorów u sosny zdolność korzeni, 
pnia i gałęzi do transportu wody można 
określać w obrębie drzewa na podstawie 
wielkości powierzchni przekroju poprzeczne
go tych organów (Hari i in. 1986).

Układ elementów przewodzących w słoju 
jest spiralny. W ich przebiegu w młodych 
drzewach sosny zwyczajnej dominuje kieru
nek Z, czyli w prawo (Hejnowicz 1964). Na
chylenie elementów przewodzących często 
zmienia się' z roku na rok, a ślimakowaty 
strumień wody (obserwowany po wprowa
dzeniu barwnika do drewna) może różnić się 
w kolejnych słojach przyrostu rocznego. 
W konsekwencji takiej budowy ten sam ko
rzeń w kolejnych latach może mieć kontakt 
z różnymi gałęziami, a każda gałąź może być 
połączona osiowo z wieloma korzeniami. Jest 
to korzystne dla optymalnego dostarczania 
wody do wszystkich gałęzi w koronie drze
wa (VlTE 1958; VlTE i RUDINSKY 1959; KOZLOW- 
SKi i Winget 1963).

Obecność ektomikoryzy na korzeniach 
poprawia u sosny transport wody (patrz 
rozdz. 5.5).

5.4.3. TRANSPORT AZOTU

Azot jest transportowany zarówno w for
mie nieorganicznej, jak i organicznej. We flo- 
emie azot jest przemieszczany w formie 
związków organicznych, a w ksylemie może 
być transportowany w postaci jonów nieor
ganicznych i cząsteczek organicznych.

Uważa się, że najistotniejszym czynni
kiem regulującym procesy asymilacji azotu 
u drzew jest forma i stężenie azotu w glebie. 
Wzrost roślin zależy od dostępności nieorga
nicznego azotu, który w glebie leśnej często 
stanowi mniej niż 1% ogólnej ilości azotu 
(Carlyle 1986).

5.4.3.I. ASYMILACJA I TRANSPORT AZOTU 
NIEORGANICZNEGO

Azot nieorganiczny występuje w glebie 
głównie w formie amonowej (NHJ) i azota
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128 Biologia sosny zwyczajnej

nowej (NO3). Stężenia tych jonów w strefie 
korzeniowej są zależne od prędkości przebie
gu procesów mineralizacji (amonifikacji i ni- 
tryfikacji) azotu organicznego. W glebach 
leśnych, które są na ogół umiarkowanie lub 
silnie kwaśne, proces nitryfikacji jest zahamo
wany, a najbardziej powszechną formą azotu 
dostępną dla drzew leśnych jest jon amono
wy (Adams i Attiwill 1982a; 1982b; Berg 
1986; Vogt i Edmonds 1982; Eissenstat 
i CaldwelI 1988). W niezmienionym ekosys
temie leśnym stosunek NH4/NO3 jest bliski 
10:1 (Carlyle 1986). Przy optymalnym stęże
niu azotu w podłożu forma amonowa jest 
pobierana skuteczniej przez siewki sosny niż 
forma azotanowa (Ingestad 1979), jednakże 
jony azotanowe stanowią dodatkowe źródło 
azotu i są pobierane przez korzenie drzew 
(Vogt i Edmonds 1982). Zbyt wysokie stęże
nia azotu wywołują niekorzystne efekty - 
wpływają na zmiany pH wokół i wewnątrz 
korzeni, a w rezultacie na pobieranie jonów. 
Obecność mikoryzy zwiększa zdolność po
bierania amonu i azotanu przez korzenie sie
wek drzew iglastych (Rygiewicz i in. 1984a; 
1984b).

Jony amonowy i azotanowy są pobierane 
aktywnie przez korzenie (Runge 1983), cho
ciaż może także występować pobieranie bier
ne, dyfuzyjne (Lee i Steward 1978). Stosując 
izotop 15N stwierdzono, że jony amortowe są 
wbudowywane do cząsteczek organicznych 
w korzeniach, a tylko niewielka część NH4 
może być przemieszczana w ksylemie do 
pędów (Martin i in. 1981). Niewiele wiado
mo na temat enzymów związanych z asymi
lacją azotu w korzeniach i liściach drzew ig
lastych. Badania prowadzone na innych rośli
nach (głównie zielnych okrytozalążkowych) 
pokazały, że asymilacja azotu amonowego 
może zachodzić dwoma szlakami metabolicz
nymi. .

1. Poprzez aminację a-ketoglutaranu 
a-ketog łuta ran + NADH + MH3 GDH> gtatamk 

nian + NAD’+ H2O

Reakcja ta jest katalizowana przez dehydroge
nazę glutaminianowi; (GDH), którą u wielu roślin 
zlokalizowano w mitochondriach, chloroplastach 

i cytozolu (Miflin i Lea 1980) i jest też aktywna 
w tkankach sosny.

2. Poprzez włączanie azotu amonowego do 
glutaminianu

glutaminian + NH3 + ATP—— » glutamina 
+ ADP + Pi

Tę reakcję katalizuje syntetaza glutaminowa 
(GS), która u okrytozalążkowych występuje w cy- 
tozolu korzeni oraz w cytozolu i chloroplastach 
liści (Oaks i Hirel 1985). Produkt reakcji - gluta
mina — może być transportowana wraz z wodą 
w ksylemie do innych organów drzewa lub przek
ształcana do glutaminianu w reakcji katalizowanej 
przez syntezę glutaminianową (GOGAT) zlokalizo
waną u okrytozalążkowych w plastydach korzeni 
(Emes i Fowler 1979) i w chloroplastach liści (Mif
lin i Lea 1980).

glutamina + a-ketoglutaran gogat> 2 glutami
nian

Udowodniono, że u drzew iglastych glutami
nian może być syntetyzowany, tak jak u innych 
roślin, w cyklu GS/GOGAT (Durzan 1982; Vezina 
i in. 1988; MARGOLIsi in. 1988). Obecność syntetazy 
glutaminowej (GS) stwierdzono w igłach, pędach 
i korzeniach młodych siewek Pinus banksiana, a jej 
całkowita aktywność była skorelowana z aktyw
nością wzrostową poszczególnych części siewek. 
W czerwcu 72% całkowitej aktywności enzymu 
zlokalizowano w części nadziemnej, a w końcu 
sierpnia, po zahamowaniu wzrostu pędu, tylko 1% 
aktywności GS znaleziono w igłach, a 79% w ko
rzeniach.

Jon NO3 po wniknięciu do komórek epidermy 
korzenia może wejść na jedną z czterech możli
wych dróg: 1) może wypłynąć przez ścianę komór
kową do otaczającego korzeń środowiska, 2) może 
wniknąć do wakuoli, 3) może natychmiast po 
wmiknięciu zostać zredukowany w korzeniu przy 
udziale reduktazy azotanowej i reduktazy azoty- 
nowej do NHt, a następnie przekształcony do 
związków organicznych, u sosny głównie do argi- 
niny i glutaminy, które są transportowane w ksy
lemie do pnia i igieł lub magazynowane w korze
niu, 4) może być bezpośrednio przemieszczony do 
ksylemu, a dalej do pnia i igieł i tam magazyno
wany w komórkach (ryc. 5.21).

Reakcja redukcji azotanu przez reduktazę azo
tanową zachodzi u wielu roślin w cytozolu (Bee- 
vers i Hageman 1983).

. reduktaza azotanowa
NOJ + \AIDIp)H---------------------- » NOS +

+ NAD(P)+ + H2O
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Ryc. 5.21. Możliwe drogi przeznaczenia jonu azo
tanowego pobranego przez komórkę epidermy ko
rzenia. Jon NO3 może być: 7 - wydzielony z po
wrotem do apoplastu lub do podłoża; 2 - przemie
szczony do wakuoli i tam przechowywany; 3 — 
zredukowany do jonu amonowego; 4 — bezpośre
dnio przemieszczony do ksylemu i transportowany 
w ksylemie do części nadziemnej (wg Redinbaugh 
i Campbell 1991)

Wyniki badań prowadzonych na zielnych rośli
nach okrytozalążkowych pokazały, że azotyn jest 
transportowany do plastydów, a w zielonych tkan
kach do chloroplastów. W plastydach reduktaza 
azotynowa redukuje azotyn ' do amonu (Oaks i Hl- 
REL 1985). Brak na ten temat danych dotyczących 
sosny.

reduktaza
NO2 + 3NAD(P)H + 5H ——Tnowa > NH4 + 

+ NAD(P) + 2H2O

Większość azotanu pobranego przez drzewa 
iglaste (60-90%) jest asymilowana w korzeniach 
(Martin i in. 1981; Adams i Atiwill 1982a; 1982b; 
Faye i in. 1986; Sarjala i in. 1987; Pietilainen 
i LahdesmAki 1988; Scheromm i Plassard 1988). 
Aktywność reduktazy azotanowej w korzeniach 
P. radiata była około 10 razy wyższa niż w pędach 
(Plassard i in. 1986). Znakowany izotopem azotan 
TN-NO3 był magazynowany głównie w korze

niach siewek Pinus syluestris, P. pinaster, P. radiata i 

P nigra (Martin i in. 1981; Plassard i in. 1986), ale 
w siewkach p. nigra 15N-NO3 byl częściowo trans
portowany do hypokotylu i liścieni (Martin i in.
1981).  Autor nie stwierdził obecności jonów azota
nowych w igłach, co może znaczyć, że azot dociera 
do igteł w łomie zredukowanej lub że reduktaza 
azotanowa zlokalizowana w igłach natychmiast re
dukuje azotan.

Wzrost stężenia azotanu w podłożu indukuje 
syntezę reduktazy azotanowej (Hewitt i in. 1976; 
Beevers i Hageman 1983). Przy niższych stężeniach 
N°3 redutom azotanowa jest alcumutowana lyl- 
ko w k°mórkach epidermy korzenia, a przy wyż
szych stężeniach NO3 zarówno w komórkach epi- 
dermy jak i kory leorzeni (Rufty i Volk 1986). 
Wysokie stężenie NO3 w podtożu stymutaje talrźe 
wzrost asymilacji azotanu w igłach (Sarjala 1991). 
Po przekształceniu azobanu do azotynu [joaom 

reduktazy azotanowej w komórkach obniża się. 
Indukcję reduktazy az°tan°wej poprzedza wzrc^ 
poziomu specyficznego dla tego enzymu informacyj
nego kwasu rybonukleinowego (Kleinhofs i in. 1989).

5.4.3.2. TRANSPORT AZOTU ORGANICZNEGO

Cukry, kwasy organiczne i aminokwasy 
przemieszczają się z pędów poprzez floem 
do korzeni, gdzie wchodzą w reakcje z po
branym przez korzenie azotem nieorganicz
nym i są przekształcane w organiczne związ
ki azotowe, które są transportowane w ksy- 
lemie z powrotem do pędów (Nambiar i Fife 
1987; Pate 1980; 1983). U sosny azot orga
niczny występuje i jest transportowany głów
nie w formie argininy i glutaminy (Barnes 
1962; Ramaiah i in. 1971; Gezelius 1986). 
Udział asparaginy, kwasu glutaminowego, 
kwasu asparaginowego i proliny w puli związ
ków azotowych sosny jest stosunkowo mały.

5.4.4. TRANSPORT WĘGLOWODANÓW

Węglowodany są transportowane z miej
sca syntezy lub magazynowania poprzez flo
em w postaci cukrów niezredukowanych, 
głównie w postaci sacharozy, która stanowi 
ponad 95% suchej masy przemieszczanego 
materiału. Ta część rośliny, z której następuje 
eksport asymilatów jest donorem, a część 
rośliny, która importuje produkty asymilacji 
jest akceptorem. Floem sosny jest zbudowa
ny z komórek sitowych, komórek Strasbur- 
GERA i komórek parenchymatycznych. Ko
mórki Strasburoera (zwane także komórka
mi białkowymi) są funkcjonalnie i fizjologicz
nie podobne do komórek towarzyszących 
roślin okrytozalążkowych. Transport produk
tów fotosyntezy przebiega w kilku etapach: 
1) transport triozofosforanów (fosforan D-gli- 
ceroaldehydu, fosforan dwuhydroksyaceto- 
nu, kwas 3-fosfogllcerynowy) z miejsca ich 
syntezy, czyli chloroplastów do otaczającej 
cytoplazmy, gdzie są przekształcane do sa
charozy; 2) przemieszczanie się sacharozy 
z komórek miękiszowych do komórek Stras- 
burgera; 3) transport sacharozy do elementów 
sitowych, czyli załadunek floemu; 4) transport 
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130 Biologia sosny zwyczajnej

w elementach sitowych z igieł do stref 
wzrostu lub magazynowania; 5) przemiesz
czanie substancji z (foemu do komórek doce
lowych, czyli rozładunek floemu.

Przemieszczanie produktów asymilacji 
z chloroplastów do tkanki przewodzącej jest 
transportem krótkodystansowym. Transport 
na dalekie odległości w elementach sitowych, 
jest transportem dalekodystansowym.

Wśród zagadnień dotyczących transportu 
floemowego stosunkowo dobrze poznane są 
drogi translokaqi, zawartość soku floemu, 
szybkość transportu substancji. Natomiast 
mało poznane są mechanizmy załadunku 
i rozładunku floemu, transportu dalekodys- 
tansowego, rozdzielanie asymilatów w rośli
nie. Badania transportu floemowego prowa
dzono głównie na roślinach okrytozalążko- 
wych, a na temat transportu we floemie roślin 
iglastych spekuluje się prawie wyłącznie na 
podstawie wyników badań ultrastruktury

Przemieszczanie cząsteczki triozofosfora- 
nu z chloroplastu do cytoplazmy komórki 
miękiszowej jest powiązane z jednoczesnym 
transportem nieorganicznego fosforanu z cy- 
toplazmy do chloroplastu. Ta wymiana 
u roślin okrytozalążkowych następuje przy 
udziale nośnika białkowego (ryc. 5.22). Me
chanizm tego transportu u sosny nie jest 
dotąd poznany.

Sacharoza syntetyzowana w cytoplazmie ko
mórek miękiszowych może być przemieszczana do 
tkanek przewodzących, w zależności od gatunku, 
drogą symplastyczną lub drogą apoplastyczną.

Ryc. 5.22. Uproszczony schemat syntezy sacharozy 
(wg Preiss 1982). Pi - nieorganiczny fosforan 

Symplast, jest to cytoplazmą wszystkich żywych 
komórek połączonych plazmodesmami. Ściany ko
mórkowe i przestrzenie międzykomórkowe wypeł
nione wodą i gazem tworzą ciągłość zwaną apo- 
plastem, która otacza symplast. W transporcie 
symplastycznym sacharoza przemieszcza się pop
rzez plazmodesmy, a w transporcie apoplastycz- 
nym wypływa z komórek mezofilowych do apop- 
lastu (ryc. 5.23).

co.

Ryc. 5.23. Schemat przedstawiający możliwe drogi 
ładowania floemu w liściach: 1 — droga poprzez 
symplast (duże strzałki) — cukry przemieszczają s*ę  
od komórek mezofilu do elementów sitowych 
w plazmodesmach; 2 — droga częściowo poprzez 
apoplast (cienkie strzałki) - cukry przedostają się 
do apoplastu w pobliżu kompleksu: komórka to
warzysząca — komórka sitowa i z apoplastu są 
transportowane do cytoplazmy tych komórek (wg 
Taiz i Zeiger 1991)

Badania ultrastruktury pokazały, że komórki 
parenchymatyczne, które w tkankach przewodzą
cych przylegają do elementów sitowych, w zależ
ności od gatunku bardzo różnią się pod względem 
liczby i rozmieszczenia plazmodesm w ścianach 
komórkowych (ryc. 5.24). Komórki, które mają 
liczne i rozgałęzione plazmodesmy, zgrupowane 
w pola plazmodesmowe zarówno na ścianach są
siadujących z komórkami chlorenchymy, paren- 
chymy, jak i na ścianach przylegających do elemen
tów sitowych nazywane są komórkami typu otwar
tego. Komórki, które mają plazmodesmy tylko na 
ścianach sąsiadujących z elementami sitowymi, są 
nazywane komórkami typu zamkniętego (GaMALEI 
1989; 1991).

Komórki Strasburgera u drzew iglastych po
siadają pola plazmodesmowe i zalicza się je do 
typu otwartego (Parameswaran 1971; Neuberger 
i Evert 1974; Sauter 1980). Gamalei (1989; 1991) 
sugeruje, że u roślin, które mają we floemie komór
ki parenchymatyczne typu otwartego, załadunek 
asymilatów do elementów sitowych floemu może 
zachodzić dwiema drogami: symplastyczną i apo-
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Fizjologia 131

2

Ryc. 5.24. Schemat dwóch głównych rodzajów 
drobnych żyłek w liściach: 1 - żyłki zawierające 
komórki parenchymatyczne typu otwartego, tzn. 
z licznymi plazmodesmami w ścianach komórko
wych, zarówno od strony elementów sitowych, jak 
i od strony parenchymy; komórki Strasburgera 
sosny są komórkami typu otwartego; 2 - żyłki 
zawierające komórki parenchymatyczne typu 
zamkniętego, tzn. z plazmodesmami tylko na ścia
nach sąsiadujących z elementami sitowymi (wg 
Gamalei 1989)

plastyczną. Transport drogą symplastyczną wyma
ga mniej energii i jest bardziej ekonomiczny niż 
transport apoplastyczny. Jednakże w niekorzyst
nych warunkach, szczególnie w niskiej temperatu
rze, główną lub jedyną drogą transportu sacharozy 
do tkanek przewodzących staje się droga apoplas- 
tyczna. U roślin okrytozalążkowych stwierdzono 
hamowanie translokacji poprzez symplast przy 
10 C i jej zatrzymanie w temperaturze 2-4°C (Gei
ger i Sovonick 1975).

Załadunek sacharozy do floemu zachodzi ak
tywnie wbrew gradientowi jej stężenia z udziałem 
ATP i H*-ATP-azy . W soku floemu wierzby 
stwierdzono wysoki poziom ATP (GaRDNER i Peel 

1969), a enzym hydrohzujący ATp — H^-ATP-aza 
jest obecny w membranach plazmatycznych floe
mu liści i korzeni rącznika pospolitego (Browning 
1 m. 1980). Transport sacharozy następuje jedno
cześnie z transportem jonów wodorowych z ob
szaru ściany komórkowej (apoplast) do cytoplazmy 
(symplast) komórki showej (ryc. 5.25). Jon wodo
rowy jest wypompowywany z cytoplazmy komór
ki sitowej do śdany komórkowej przez „pompę 
protonową" H’-ATI'-azę (Humphreys 1978), a jed
nocześnie następuje hydroliza ATP. Inhibitory 
Alf-azy np. DPN (dwunitrofenol) DES (dwuhy- 
^oksydwuetytos^ben) hamują transport sactaro- 
zy (L°Renc-Phjcińska i ziegler 1988), a czynniki

Komórka Komórka
parenchymatyczna sitowa

floemu •

Ściana Błona 
komórkowa plazma^ Cytoplazma 
(apoplast) tyczna

H+-I
< ■

H+-ATPaza

5‘ATP>
p-W4

(

H + &

' ADP+Pj

Sacharoza/H*

1

Wysokie 
stężenie H +

Niskie 
stężenie H +

Ryc. 5.25. Schemat przedstawiający prawdopodob
ny mechanizm transportu sacharozy z apoplastu 
do cytoplazmy komórek sitowych. Wbudowana w 
błonę plazmatyczną pompa protonowa (H+-ATPaza) 
wypompowuje protony z cytoplazmy komórki si
towej do obszaru ściany komórkowej, czego wyni
kiem jest różnica stężeń protonów. Spontaniczna 
tendencja do wyrównania stężeń protonów i po
tencjału elektrycznego sprawia, że protony dyfun- 
dują ze ściany komórkowej do cytoplazmy, a z każ
dym protonem jednocześnie transportowana jest 
cząsteczka sacharozy (wg Taiz i Zeiger 1991)

stymulujące aktywność ATP-azy wzmagają akty
wny transport cukru (Lorenc-Plucinska 1988c).

Transport na daleki dystans we floemie roślin 
okrytozalążkowych tłumaczy kilka hipotez, z któ
rych najpopularniejsza jest hipoteza Muncha. Za
kłada ona, że między donorem i akceptorem 
związków pokarmowych powstaje różnica ciśnie
nia osmotycznego. Sok floemu przepływa przez 
otwory sitowe z miejsca o wysokim ciśnieniu, do 
komórek o niższym ciśnieniu osmotycznym. Hipo
teza ta nosi też nazwę hipotezy transportu maso
wego, ponieważ według niej cząsteczki rozpusz
czone i cząsteczki wody przemieszczają się z jed
nakową prędkością, którą określa się w jednost
kach specyficznego transportu. Dla Pinus syluestris 
ten specyficzny transport ma wartości około 
1 g x godz-1 x cm'2 floemu (Ho i in. 1989).
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132 Biologia sosny zwyczajnej

Na temat transportu dalekodystansowego 
u nagozalążkowych brak bezpośrednich danych, 
jednakże zdjęcia z mikroskopu elektronowego po
kazały różnice w budowie elementów sitowych 
nago- i okrytozalążkowych. U Pinus resinosa pory 
w ścianach komórek sitowych nie są otwarte, tak 
jak w członach rurek sitowych u okrytozalążko
wych, ale są wypełnione licznymi membranami. Te 
membrany są połączone z gładkim retikulum en- 
doplazmatycznym znajdującym się naprzeciw ob
szarów pól sitowych (Neuberger i Evert 1974;
1975).  Jest mało prawdopodobne, aby w takich 
komórkach mógł zachodzić transport na zasadzie 
gradientu ciśnienia osmotycznego, jak to przyjmuje 
się dla okrytozalążkowych.

Mechanizm transportu sacharozy z komórek 
floemu do komórek organu-akceptora (rozładunek 
floemu) u drzew iglastych nie został dotąd pozna
ny. U roślin okrytozalążkowych, w zależności od 
gatunku, możliwe są trzy drogi rozładunku floe
mu, które są przedstawione w tym rozdziale na 
schemacie (ryc. 5.26) według Morrisa (1983). Sa
charoza może być transportowana do tkanki akcep-

Ryc. 5.26. Schemat przedstawiający możliwe drogi 
transportu sacharozy z komórek sitowych do ko
mórek organu-akceptora (rozładunek floemu): 7 - 
transport cząsteczek sacharozy w symplaście po
przez plazmodesmy; 2 - transport cząsteczek sa
charozy przez ściany komórkowe; 3 - hydroliza 
cząsteczek sacharozy w ścianie komórkowej przez 
inwertazę i transport uwolnionych heksoz do cy
toplazmy. Isc., Ic, Iw - inwertaza ściany komórkowej, 
cytoplazmy, wakuoli (kolejno) (wg Morris 1983)

tora drogą symplastyczną lub apoplastyczną: 1) ca
łe cząsteczki sacharozy mogą być przemieszczane 
drogą symplastyczną poprzez plazmodesmy; 2) ca
łe cząsteczki sacharozy są przemieszczane poprzez 
ściany komórkowe; 3) całe cząsteczki sacharozy są 
przemieszczane do wnętrza ściany komórkowej, 
gdzie pod wpływem kwaśnej inwertazy ulegają 
hydrolizie, a uwolnione w tej reakcji heksozy są 
przemieszczane poprzez membranę plazmatyczną 

do cytoplazmy. Na podstawie badań ultrastruktury 
floemu sosny (Parameswaran 1971; Neuberger 
i Evert 1974; Gamalei 1989) można przypuszczać, 
że u tęgo gatunku rozładunek floemu, podobnie 
jak załadunek, może zachodzić poprzez symplast.

Kierunek transportu we floemie zależy od 
położenia względem siebie organów pełniących 
w danej chwili funkcje donora i akceptora produk
tów fotosyntezy.

5.4.4.1. TIOANSPORT WĘGLOWODANÓW WIOSNĄ

Wczesną wiosną, kiedy noce są chłodne 
i straty cukrów w procesie oddychania są 
niewielkie, a wzrost wydłużeniowy i radial
ny rośliny nie został jeszcze podjęty, część 
zasymilowanego węgla jest przechowywana 
w igłach, a część przemieszczana do pędu 
poniżej miejsca asymilacji i do korzeni (Gor
don i Larson 1968). Cukry przetransporto
wane do pnia są tam zmagazynowane w pos
taci skrobi w drewnie w warstwie bielu. Ten 
silny wiosenny wzrost zawartości skrobi ob
serwowano od marca do czerwca w dziesię
ciu najmłodszych słojach drewna przy nie
wielkim spadku zawartości cukrów rozpusz
czalnych i niezmienionym poziomie tłusz
czów (Fischer i Hóll 1992). Transport do 
pnia i korzeni zostaje zahamowany wów
czas, gdy zaczyna się wzrost nowych pędów 
i jest podejmowany na nowo po zakończeniu 
wzrostu tych pędów (Shiroya i in. 1966; 
Gordon i Larson 1968; Ziemer 1971).

W momencie rozpoczęcia wzrostu nowych pę
dów i igieł związki pokarmowe zmagazynowane 
w igłach, pniu i korzeniach zostają skierowane do 
rosnących tkanek. Obserwacje przemieszczania i
zotopu 14C udowodmły, że do młodych, rosnących 
igieł przemieszczają się głównie związki węgla 
zmagazynowane w jednorocznych igłach (Gordon 
i Larson 1968; Schier 1970; Ursino i in. 1968; 
Ursino i Paul 1973; Smith i Paul 1988). Materiały 
zapasowe zmagazynowane w pniu i korzeniach są 
tylko w bardzo nikłych ilościach przekazywane do 
gałęzi i igieł. Doświadczenia Hansena i Becka 
(1990) prowadzone na 8-letnich sosnach pokazały, 
że z puli węglowodanów (znakowanych izotopem 
węgla 14Q zasymHowanych w październik.u, po 
upływie 5 miesięcy 49% znajdowało się w pniach, 
48% w korzeniach, a tylko 3% w igłach i gałę
ziach. Po 8 miesiącach od momentu asymilacji 
w pniu było 53%, w korzeniach 42%, a w igłach 
i gałęziach 5% MC.
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Fizjologia 133

Związki węglowe syntetyzowane jesienią i ma
gazynowane w pniu w ciągu zimy są zużywane 
wiosną do rozpoczęcia wzrostu radialnego pnia. 
Odcinki pnia 9-letnich drzew Pinus syluestris w po
łowie marca wykazywały w obszarach floemu 
i kambium akumulację znakowanego węgla asymi- 
lowanego jesienią (Hansen i Beck 1990). W poło
wie czerwca materiały zapasowe były zużywane 
do produkcji pierwszej warstwy drewna wczesne
go i odpowiadającego mu floemu. Późniejsze war
stwy drewna wczesnego powstawały z produktów 
fotosyntezy świeżo przetransportowanych z igieł.

5.44.2. TRANSPORT WĘGLOWODANÓW Lz^'nEM

Do połowy lipca igły jednoroczne są 
głównym źródłem węglowodanów dla mło
dych, rosnących pędów (Kozłowski i Win- 
get 1964; Dickmann i Kozłowski 1968; 1970; 
Gordon i Larson 1968). Asymilaty z 2-let- 
nich igieł są w tym czasie przemieszczane 
prawdopodobnie głównie do gałęzi, pnia 
i korzeni. Jedynie w przypadku usunięcia 
jednorocznych igieł produkty asymilacji z
2-let nich igieł są transportowane do rosną
cych pędów (Ericsson 1978).

Nowe igły zaczynają transportować produkty 
fotosyntezy mniej więcej w połowie lipca, gdy ich 
zdolność do asymilacji jest podobna do zdolności 
starszych igieł. Wówczas związki węglowe z jed
norocznych igieł i nadmiar asymilatów z igieł bie
żącego przyrostu są przemieszczane w dół do pnia 
i do korzeni (Ursino i in. 1968; Gordon i Larson 
1968; Ziemer 1971).

Badania prowadzone na 20-letnich drzewach 
sosny (Ericsson 1978) pokazały, że przemieszczanie 
się produktów asymilacji z igieł jednorocznych 
i dwuletnich zachodzi najszybciej w okresie letnim 
(czerwiec - sierpień). Po 24 godzinach od asymila
cji 14COj w igłach pozostawało olcoło 50% znako
wanych asymilatów, a po 5 dniach 20-25% . Obser
wowano także szybką utratę węgla 14C przez siewki 
sosny (Góral 1973). Po 48 godzinach od momentu 
asym’ilacji siewb zawterały pocztowej ilość 14C.

Pewne niewielkie ilości produktów asymilacji 
znakowanych 14C były wydziebne przez milcory- 
zowe korzenie siewek sosny zwyczajnej do podło
ża, pobierane przez korzenie sąsiednich siewek 
i transportowane do ich pędów (Brownlee i in. 
1983; Carleton i Read 1991).

5.4.4.3. TRANSPORT WĘGLOWODANÓW JESIENIĄ

Późnym latem i jesienią, po uformowaniu 
pąków i po osiągnięciu dojrzałości przez igły, 
produkty asymilacji przemieszczają się pra
wie wyłącznie w dół do pnia i do korzeni, co 
wykazali Gordon i Larson (1968) dla Pinus 
resinosa, Ursino i wsp. (1968), Ursino i Paul 
(1973), Smith i Paul (1988) dla Pinus ponde- 
rosa oraz Hansen i Beck (1990) dla Pinus 
syluestris.

Produkty fotosyntezy zawierające węgiel 14C 
były obecne w igłach sosny zwyczajnej dłużej niż 
5 dni (Hansen i Beck 1990). Smith i Paul (1988) 
określili czas przemieszczenia asymilatów z igieł 
do pnia 4-letniej sosny na 7-14 dni, zależnie od 
sezonu. Asymilaty te są zużywane przede wszyst
kim do rozwoju ksylemu i wzrostu korzeni, a nad
miar jest magazynowany. U drzew zimozielonych 
związki pokarmowe są przechowywane w czasie 
zimy także w igłach (Chapin i Kedrowski 1983).

5.4.4.4. TRANSPORT WĘGLOWODANÓW ZIMĄ

Fotosynteza w igłach sosny zwyczajnej 
odbywa się nawet w czasie mroźnych zim 
(Kozłowski i Keller 1966), a produkty asy
milacji mogą przemieszczać się do innych 
organów drzewa. Egzogenna sacharoza zna
kowana izotopem węgla 14C była transporto
wana zimą w pniu sosny z wierzchołka 
w dół (Savidge i Wareing 1982).

Fischer i Hóll (1991) zaobserwowali silny 
wzrost zawartości tłuszczów i kwasów tłuszczo
wych w igłach sosny zwyczajnej jesienią i zimą, 
a obniżenie ilość skrobi. Wzrastała także zawartość 
cukrów prostych. Ilość glukozy, fruktozy, sacharo
zy, galaktozy i arabinozy w bielu pni dojrzałych 
drzew sosny zwyczajnej była nieco wyższa zimą 
niż w lecie, a zawartość rafinozy i stachylozy była 
zimą 5-krotnie wyższa niż latem (Fischer i Hóll 
1992). Nie wiadomo czy wz.rost ilości cukrów 
w pniu był wynikiem transportu z igieł, czy też 
efektem hydrolizy ścian komórkowych w czasie 
procesu transformacji bielu w twardziel, co suge
rował ZjegGLER (1968). Niektórzy autorzy nie obser
wowali w czasie zimy wzrostu zawartości substan
cji zapasowych, prawdopodobnie z powodu wyso
kiej aktywności oddechowej drzew (Troeng i Lin
der 1982a; Ungerson i Soherdin 1965).
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1989

1988

Ryc. 5.27. Schematyczna rekonstrukcja drzewa sos
ny zwyczajnej, którego gałąź asymilowata w 
połowie października 14CO2. W potawk czerwca 
następnego roku wykonano autoradiografię wycin
ków pnia (jak pokazano z prawej strony) od miejsca 
asymilacji l4c aż do jego podstawy. Obecność 
radioaktywnego węgla na kolejnych krążkach drew
na pokazała wąską, ślimakowatą drogę produktów 
asymilacji w obszarze floemu od znakowanej gałęzi 
do korzenia (wg Hansen i Beck 1990)

5.4.4.5. 1 DROGA TIRANSPORTU ASYMILATTÓW

Transport produktów asymilacji we floe
mie odbywa się podobnie, jak transport wody 
w ksylemie, po drodze o kształcie spirali. 
W doświadczeniach Hansena i BeckA (1990) 
w połowie października wybrane gałęzie 8-let- 
nich drzew sosny zwyczajnej były wystawio
ne na działanie '^cOj w stężeniu podobnym 
do stężenia CO2 w otoczeniu, a w połowie 
czerwca następnego roku wykonano autora
diografię poprzecznych przekrojów każdego 
pnia od miejsca asymilacji UCO2, aż do jego 

podstawy. Radiografia pokazała wąski, ślima- 
kowaty ślad l4C w obszarze floemu idący od 
znakowanej gałęzi do korzenia (ryc. 5.27).

5.4.5. RETRANSLOKACJA POKARMÓW 
ZE STARZEJĄCYCH SIĘ IGIEŁ

Igły sosny zwyczajnej zaczynają starzeć 
się jesienią w trzecim roku ich życia. Starze
nie jest kontrolowane głównie genetycznie, 
ale wpływ na jego przebieg mają także dos
tęp światła i stężenie pokarmów, zwłaszcza 
azotu, w igłach (Thomas i Stoddart 1980). 
W czasie starzenia następuje dezintegracja 
struktur komórkowych i duża część uwolnio
nych związków pokarmowych zostaje wy- 
transportowana z żółknących igieł. Makrocząs
teczki są rozkładane na mniejsze, łatwiejsze do 
transportu, np. aminokwasy, nieorganiczny 
fosforan (Thomas i Stoddart 1980).

Zdolność drzew do retranslokacji pokarmów 
pozostaje pod kontrolą genetyczną, a jej skutecz
ność zależy od dostępu elementów pokarmowych 
w glebie, szybkości pobierania pokarmów i szyb
kości przyrostu nowych tkanek (Fife i Nambiar 
1982; 1984). Uważa się, że dynamika wzrostu 
drzewa jest głównym czynnikiem kontrolującym 
szybkość retranslokacji (Fife i Nambiar 1984; Birk 
i Vitousek 1986).

5.4.6. TRANSPORT MAKRO-
I mikroelementów

Najważniejsze makroelementy, jak np. 
azot, fosfor i potas są ruchliwe w sośnie. Ich 
zawartość w igłach zależy nie tylko od po
bierania z gleby, ale także od fazy rocznego 
cyklu fizjologicznego, od pozycji igieł w ko
ronie, od wieku igieł i wieku drzewa. Wapń, 
magnez i takie mikroelementy jak bor, cynk 
i żelazo występują w małych ilościach we 
floemie, ponieważ są bardzo słabo transpor
towane z ksylemu do floemu (Pate 1975). 
Wapń jest prawie zupełnie nieruchliwy, co 
powoduje jego akumulację w igłach w ciągu 
ich życia (Katainen i Valtonen 1985; Helmi- 
SAARI 1992). Z reguły nieruchliwe elementy 
występują w glebie w wystarczających iloś
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ciach, podczas gdy ruchliwe pierwiastki są 
często w niedoborze.

W czasie wzrostu młodych pędów i igieł 
obniża się zawartość ruchliwych elementów 
w starszych igłach. Znaczące ilość- azotu 
i fosforu (45-81%) mogą przemieścić się ze 
starszych igieł sosny zwyczajnej do młod
szych (Malkónen 1974; Stachurski i Zimka 
1975). ŁJ sosen w wieku 35 lat zawartość 
azotu, fosforu i potasu w starszych igłach 
obniżała się silniej (62-92%) na stanowiskach 
nienawożonych niż na nawożonych, nato
miast u drzew w wieku 100 lat nie stwier
dzono różnic w retranslokacji tych elemen
tów między stanowiskami nawożonymi 
i nienawożonymi (Helmisaari 1992). Nad
miar substancji pokarmowych, " który nie jest 
wykorzystany przez aktualnie rosnące tkan
ki, zostaje przesunięty do starszych igieł (Ka- 
tainen i Valtonen 1985).

5.4.7. transport hormonów 
roślinnych

Hormon roślinny jest to chemiczny regu
lator, syntetyzowany w jednym miejscu 
i transportowany w sposób aktywny lub 
bierny do innych miejsc w roślinie, 'w któ
rych działa specyficznie w niskich stężeniach 
(Matthysse i Scott 1984). Stosunkowo najle
piej u sosny poznany został transport auksyny.

5.4.7.1. TRANSPORT AUKSYNY

Kwas indolilo-3-octowy (IAA) - główna 
auksyna występująca u sosny, jest syntetyzo
wany nie tylko w rejonach wzrostu (rosnące 
pędy i młode igły), ale także w dojrzałych 
igłach (Savidge i Wareing 1982). Przemiesz
czanie auksyny następuje w 'dwóch syste
mach transportu: 1) powolny polarny trans
port w rejonie kambium, 2) szybki niepolar- 
ny transport poprzez floem.

5.4.7.1.1. Transport polarny

Auksyna wytworzona w tkankach wierz
chołkowych drzewa (lub podana na wierz
chołek egzogennie) jest transportowana 

w strefie kambialnej polarnie w kierunku 
podstawy pnia (Larson 1962; Digby i Ware
ing 1966; Wodzicki 1968; Egierszdorff 1982; 
Savidge i in. 1982). Polarny transport auksy
ny nie ogranicza się do kambium. Auksyna 
występuje także w strefie różnicującego się 
ksylemu i floemu (Nix i Wodzicki 1974). 
Transport polarny jest specyficzny dla auksy
ny, a jego mechanizm u roślin naczyniowych 
tłumaczą dwie hipotezy: 1) teoria polarnego 
wydzielania, 2) teoria chemiosmotyczna po
larnej dyfuzji.

Według pierwszej z nich cząsteczki auksyny 
przemieszczają się w cytoplazmie od górnej do 
dolnej części komórki i są wydzielane poprzez 
ścianę komórkową za pomocą nośników wydziela
nia, a następnie na zasadzie swobodnej dyfuzji 
wnikają do komórki położonej poniżej. Energia jest 
potrzebna do utrzymania systemu nośników 
(Goldsmith 1977).

Teoria chemiosmotyczna polarnej dyfuzji (Ru- 
BERY i Sheldrake 1974; Raven 1975) postuluje, że 
pobieranie IAA przez komórkę jest stymulowane 
przez niskie pH na zewnątrz komórki. Według tej 
teorii komórki zużywają energię do utrzymania 
gradientu pH i potencjału elektrycznego pomiędzy 
komórką i jej otoczeniem. W normalnych warun
kach transportu pH cytoplazmy jest wyższe niż pH 
w ścianach komórkowych (pH<yt.=7, plhc.kom.=5-6). 
Niezdysocjowana auksyna (IAAH), jako bardziej 
lipofilna, jest łatwiej przepuszczana przez błony 
cytoplazmatyczne niż forma zdysocjowana (IAA-)- 
W cytoplazmie przy neutralnym pH większa część 
cząsteczek auksyny (lekki kwas) dysocjuje do anio
nu (IAA-) i aniony gromadzą się w komórkach. 
Transport polarny odbywa się prawdopodobnie 
dzięki specyficznym białkom transportującym 
aniony poprzez błony cytoplazmatyczne na zew
nątrz komórki (Jacobs i Gilbert 1983). Białka tran
sportujące ułatwiają pasywny wypływ jonów IAA- 
poprzez błony plazma tyczne zgodnie z gradientem 
stężenia. Jony IAA" wnikają do kwaśnego rejonu 
ściany komórkowej i przyłączają proton. Powstają 
cząsteczki IAAH, które dyfundują do komórki 
położonej niżej.

Prędkość przepływu auksyny w polarnym 
transporcie jest mała (1-2 cm/godz). Egzogenne 
regulatory wzrostu (cytokinina, giberelina) zwięk
szają szybkość bazypetalnego transportu auksyny 
w izolowanych odcinkach pędów siewek sosny 
zwyczajnej (Hejnowicz i Tomaszewski 1969). Mak
symalny poziom auksyny w kambium pędów 
i pnia sosen rejestrowano pod koniec lata u Pinus
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136 Biologia sosny zwyczajnej

1980 1981

Ryc. 5.28. Zmiany stężenia 1AA w pędzie głównym 
(linia ciągła) i w żywej części kory wtórnej pnia 
(linia przerywana) sosny zwyczajnej w czasie 
dwóch lat: 1980 i 1981. Badano najmłodsze, bieżące 
pędy, a na pniu międzywęźla, kolejno z łat 1978 i 

1979. Strzałka wskazuje zmianę pędu i 
międzywęźla. Wyniki są średnią dwóch oznaczeń 
prób zebranych z trzech drzew (wg SaŃdberg i 
Ericsson 1987)

Kąt wygięcia koleoptyle owsa (stopnie)

Ryc. 5.29. Bazypelalny wypływ naturalnej auksyny 
z sąsiednich segmentów wycinka pnia sosny zwy
czajnej. Powierzchnia badanego obszaru kambium 
stanowiła prostokąt o wymiarach 66 x 72 mm (wg 
Wodzickiego i Zajączkowskiego 1983)

radiata 0enkins i Shepherd 1972; 1974), u P concorta 
(Savidge i Wareing 1980), u P syluestris (Egiersz- 
dorff 1982; Sandberg i Eriksson 1987). Zmiany 
stężenia 1Aa w pędach i w wewnętrznej części tak 
zwanej „kory wtórnej" pnia sosny w czasie dwóch 
sezonów wegetacyjnych przedstawia rycina 5.28. 
Część auksyny może być zmagazynowana w pniu 
w formie związanej i uwalniana wiosną (EG1ERSZ- 
dorff 1982).

Transport auksyny tłumaczy oscylacyjno-falowa 
koncepcja zaproponowana przez Zajączkowskiego 
i Wodzickiego (Zajączkowski i Wodzicki 1978; Za
jączkowski i in. 1983). Autorzy tej koncepcji stwier
dzili, że ilości auksyny wypływające przy końcu 
bazalnym z serii nadległych krótkich (6mm) odcin
ków regionu kambialnego pnia różnych gatunków

+IAA -IAA

0 200 400 600 800
Ilość auksyny zebranej do pasków agarowych 

(ekwiwalent pg -I"’ syntetycznego IAA)

Ryc. 5.30. Zmiany naturalnej fali auksynowej przez 
egzogenną auksynę podaną apikalnie (wg WoDZtC- 
KIEGO i in. 1988)

drzew, w tym także sosny zwyczajnej, zwiększają 
się i maleją cyklicznie tworząc obraz fati ° długości 
większej niż długość pojedynczych komórek kam
bium (ryc. 5.29). Ustalono, że ta fala może prze
mieszczać się w przestrzeni trójwymiarowej i ma 
charakter ponadkomórkowy, chociaż jest zapewne 
wynikiem sprzężeń między komórkami uczestni
czącymi w transporcie auksyny. Komórki funkcjo
nują w tym układzie jako oscylatory, a fala auksy
ny powstaje w wyniku przesunięcia fazy ich drgań 
wzdłuż osi polarności pierwotnej organu (Zającz
kowski 1980). Egzogenna auksyna podana apikal
nie powoduje zwiększenie maksimów fali auksy
nowej, przy czym prędkość tej zmiany przewyższa 
kilkakrotnie prędkość aktywnego molekularnego 
transportu auksyny (ryc. 5.30) (Wodzicki 1978; 
Wodzicki i in. 1979; Wodzicki i in. 1988).

5.4.7.I.2. Transport niipolaany

Savidge i Wareing (1982) zaobserwowali, 
że w czasie zimy dojrzałe igły sosny syntety
zują auksynę, która następnie przemieszcza 
się do pnia. Badania autoradiograficzne wy
kazały transport egzogennej znakowanej auk
syny w pniu, a badania mikroskopowe suge
rowały obecność funkcjonujących komórek 
sitowych. W niskich temperaturach (poniżej 
1°C) polarny transport ulega zahamowaniu, 
co stwierdził Little (1981) u jodły. Pozwala 
to sądzić, że zimowy transport auksyny od
bywa się w sposób niepolarny poprzez floem.
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Niepolarny transport auksyny poprzez floem 
razem z cukrami, aminokwasami, produktami me
tabolizmu zachodzi u roślin okrytozalążkowych 
(Goldsmith i in. 1974; Morris i Kadir 1972) z pręd
kością 10-24 cm/godz. W systemie niepolarnym 
substancje mogą przemieszczać się w górę, w dół 
lub w obu kierunkach w zależności od stosunków 
wodnych i umiejscowienia tkanki docelowej.

U sosny transport poziomy auksyny od kam
bium do strefy dojrzewającego drewna zależy od 
jej ilości. W miarę wzrostu ogólnego poziomu auk
syny zwiększa się jej procent w strefie drewna, 
natomiast gdy poziom auksyny jest niski, przewa
żająca jej część znajduje się w kambium i floemie 
(Egierszdorff 1982).

5.4.7.2. TRANSPORT CYTOKININ 1 KWASU 
abscyzynowego

Głównym źródłem cytokinin są korzenie 
(Skene 1975), ale biosyntezę cytokinin stwier
dzano także w liściach i pędach. Aktywność 
cytokinin u sosny zwyczajnej była wykrywa
na w korzeniach, pędach, igłach, pąkach, ko
rze i kambium pnia oraz w jednorocznych 
szyszkach (Rogozińska 1967; Rogozińska 
i Legocki 1969), przy czym najwyższą akty

wność stwierdzano we wrześniu, a najniższą 
w maju.

Stwierdzono, że u roślin okrytozalążkowych 
cytokininy z korzeni są dostarczane w sposób 
ciągły do pędów z prądem wody w ksylemie (Van 
Staden i Davey 1979). Cytokininy u okrytozalążko
wych są obecne również w soku floemu (Hall 
i Baker 1972; Vonk 1979; Baker i Allen 1992), co 
wskazuje na możliwość recyrkulacji cytokinin 
w roślinie. Sposób wymiany cytokinin między so
kiem ksylemu i sokiem floemu nie jest wyjaśniony, 
ale bezpośrednia wymiana jest mało prawdopo
dobna (Baker i Allen 1992). W literaturze nie ma 
na ten temat doniesień dotyczących sosny.

Obecność kwasu abscyzynowego (ABA) była 
wykrywana u sosny w pąkach (Alden i Eliasson 
1970) i kambium (Jenkins i Shepherd 1972; 1974; 
Wodzicki i Wodzicki 1980; Savidge i Wareing 
1984). Wodzicki i Wodzicki (1980) stwierdzili aku
mulację ABA w rejonie kambium Pinus syluestris 
jesienią. ABA może być syntetyzowany w liściach 
i stamtąd transportowany do pnia (Walton 1980), 
ale jest też możliwe, że samo kambium syntetyzuje 
ABA. Wysoki poziom ABA znaleziono w kambium 
osobników Pinus contorta pozbawionych igieł, 
a także poniżej obrączki na pniu, co wykluczało 
transport tej substancji z igieł (Savidge i Wareing 
1984).

5.5. MIKORYZA*

Mikoryza jest symbiotyczną zależnością 
powstającą pomiędzy niepatogenicznymi 
grzybami a żywymi komórkami korzeni. 
W przyrodzie mikoryza na korzeniach jest 
regułą, brak mikoryz wyjątkiem. Rodzina 
sosnowatych (Pinaceae) ' stanowi klasyczny 
przykład jednostki systematycznej o ważnym 
znaczeniu ekonomicznym, której przedstawi
ciele dla prawidłowego rozwoju wymagają 
obecności na korzeniach grzybów ektomiko- 
ryzowych (Hacskaylo 1972; Marks i Koz
łowski 1973; Schenck 1982; Harley i Smith 
1983a; 1983b). Wykazano, że sosna zwyczajna 
w środowisku leśnym odznacza się stałym 

współżyciem mikoryzowym, warunkującym 
prawidłowy rozwój drzew tego gatunku 
(Pachlewski 1967). “Można ją więc zaliczyć 
do drzew obligatoryjnie mikoryzowych. 
W warunkach naturalnych, kiedy brak jest 
grzybów mikoryzowych, sosna wykazuje za
hamowanie wzrostu, karłowacieje, a nawet 
ginie (Meyer 1973).

Pierwsze obserwacje obecności grzybni na 
korzeniach drzew iglastych wykonał Robert 
Hartig w połowie XIX wieku (Trappe 
i Berch 1985). Hartig zaobserwował siatecz
kę grzybniową pomiędzy komórkami kory 
pierwotnej korzenia sosny. W 1885 roku 

^Opracowała Maria Rudawska
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