ROZDZIAL 4

ANATOMIA, EMBRIOLOGIA | KARIOLOGIA

(Alina Hejnowicz)

4.1. Rozwdj paka i pierwotna budowa pedu

Do opisania budowy i rozwoju paka wy-
korzystatam gtéwnie wyniki badan wias-
nych (Hejnowicz i Obarska 1995). Wczes-
niejsze prace zwigzane z tym tematem byty
przeze mnie cytowane w poswieconej temu
gatunkowi monografii, wydanej w roku 1977
(Biatobok 1977 red.).

Zawigzki wegetatywnych i generatyw-
nych pedow Swierka s3 w pagkach zimo-
wych makroskopowo fatwo rozréznialne.
Pod mikroskopem takie rozréznienie jest
mozliwe juz w lipcu. Determinacja pagkéw
nastepowataby tym samym wczes$niej, praw-
dopodobnie w czerwcu, na co wskazywa-
tyby niepublikowane badania wlasne (Hej-
nowicz dane npbl.) (tabl. 5).

Zawigzek pedu sktada sie z osi zakon-
czonej wierzchotkiem wzrostu. Jego nasade
oddziela od ubiegtorocznego pedu diafrag-
ma weztowa (tabl. 4), utworzona z grubos-
ciennych komoérek parenchymatycznych
znajdujgcych sie w strefie rdzenia i w korze
pierwotnej. Komorki rdzenia lezace ponizej
diafragmy i tworzgace z nig na przetomie
lata i jesieni zwarty uktad (tabl. 6C), pod
koniec jesieni ulegaja autolizie, w wyniku
czego powstaje w tym miejscu dziura
(tabl. 4). Pozostaje przy tym zachowana cig-
glos¢ systemu waskularnego pomiedzy
ubiegtoroczng todyga i zawigzkiem przy-
szlego pedu (tabl. 4).

W paku wegetatywnym na osi zawigzka
todygi znajdujg sie miode igty lub ich nie-
zréznicowane zawigzki, osadzone spiralnie,
zgodnie z okreSlonym wzorem ulistnienia
(filotaksja). Wzor ten oznacza sie najczes-

ciej 2 kolejnymi liczbami z szeregu Fibo-
nacciEGO, w ktérym liczba nastepna jest
sumg dwoch poprzednich, np. 2, 3, 5, 8, 13.
U swierka moga wystepowacé rézne wzory
filotaksji, zmieniajgce sie réwniez w onto-
genezie pedu. Filotaksja w dolnej czesci
pedu bywa na przyktad inna niz w gorne;j.
System waskularny przy réznych wzorach
filotaksji pozostaje przy tym stabilny, co
wskazywaltoby na jego role w okres$laniu na
wierzchotku wzrostu pedu potozenia kolej-
no inicjowanych zawigzkéw lisciowych
(igiet lub tusek) (Zagorska-Marek 1995).

W zimowym pagku ponizej nasady za-
wigzka pedu, na tak zwanym receptakulum,
sg osadzone tuski pagkowe.

Wierzchotek wzrostu pedu Swierka, nie-
zroéznicowany na tunike i korpus, wykazuje
strefowo$¢ typowag dla wiekszosci przed-
stawicieli klasy Coniferopsida. Na szczycie
wierzchotka znajduje sie grupa komérek api-
kalnych, pod nig grupa tak zwanych central-
nych komorek macierzystych, z odchodza-
cymi od niej promieniscie pasmami komorek
merystemu rdzenia. Zewnetrzna, kilkuwars-
twowa strefe tworzy merystem peryferyczny
(tabl. 5). Strefowos¢ wierzchotka i liczba
warstw komorek w kazdej strefie zmieniajg
sie w ontogenezie pedu, a w przypadku strefy
merystemu rdzenia zalezag tez od wigoru pe-
du. Szeroko$¢ strefy merystemu rdzenia na
przyktad zmniejsza sie w ciggu sezonu i ma-
leje wraz ze wzrostem rzedu odgatezienia
pedu. Budowe strefowa wierzchotek osigga
juz w siewce, okoto 30 dnia po wykietkowa-
niu (Gregory i Romberger 1972).
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W zimowym paku Swierka nie ma zawigz-
kéw peddéw bocznych. Ich zaczatki pojawia-
ja sie w pachwinach niektorych wydtuzaja-
cych sie igiet dopiero na wiosne, w drugiej
potowie kwietnia, kiedy merystem wierz-
chotkowy wydtuzajgcego sie pedu zaczyna
odklada¢ zawigzki tusek przysziego paka
terminalnego. Pierwsze tuski pgkowe sg ini-
cjowane w koncowym okresie morfogene-
tycznej aktywnosci merystemu wierzchotko-
wego w poprzednim sezonie wegetacyjnym
(Hejnowicz i Obarska 1995). Proces inicjo-
wania zawiazkow tusek pakowych, zardow-
no na wierzchotku terminalnym jak i na
wierzchotkach nowozaktadanych pgkéw
bocznych, trwa ponad 2 miesigce, po czym,
na przetomie czerwca i lipca w pakach
wegetatywnych powstajg pierwsze zawigz-
ki igiet. Ostatnie igly sg inicjowane okoto
potowy wrzesnia. Juz w czerwcu, W czasie
inicjowania tusek pakowych wyrézniajg sie
2 typy zawigzkéw pedu, ktoére rdznig sie
przede wszystkim zageszczeniem komorek
taninowych w miodym rdzeniu (tabi. 5A,
B). Te réznice pogtebiaja sie w nastepnych
fazach wzrostu i réznicowania zawigzka
(tabi. 5C, D). Okazuje sie woéwczas, ze ko-
morki taninowe wystepuja w meskich pa-
kach kwiatowych w znacznie mniejszych
ilosciach niz w wegetatywnych (tabl. 4A, B
i tabl. 6A, B). Komérki taninowe moga wiec
umozliwia¢ identyfikacje zawigzkéw w fa-
zie poprzedzajacej inicjowanie zawigzkéw
lisciowych, czyli igiet lub mikrosporofili.

W zimowym paku, w todygowej czesci
zawigzka pedu znajduje sie pierscien pier-

4.2. Budowa wtérna

4.2.1. Kambium

Strefa kambium u Swierka w okresie spo-
czynku sktada sie z 4-8 warstw komorek
tworzacych regularne, promieniste szeregi
(tabl. 8). W kazdym szeregu mozna wyroz-
ni¢ komorke inicjalng, komérki macierzyste
floemu i ksylemu oraz ich najblizsze po-

wotnych wigzek naczyniowych, obejmujacy
parenchymatyczny rdzen z licznymi komor-
kami taninowymi. W korze pierwotnej istnieje
nieciagly system przewodoéw zywicznych.

Jednym z przejawbéw wiosennego prze-
budzenia paka jest wznowienie aktywnosci
podziatowej komorek. Aktywacja jest bez-
posrednio zalezna od temperatury powie-
trza, ktora wptywa tez na czas, jaki uptywa
pomiedzy wystgpieniem podziatéw komor-
kowych a pekaniem paka (szybki wzrost
temperatury skraca czas pomiedzy tymi
przejawami). Pierwsze dzielgce sie komorki
w zawigzku pedu sg na ogét obserwowane
mniej wiecej w 3™ tygodniu przed peka-
niem pagka (Hejnowicz i Obarska 1995).
W paku na wiosne najwczesniej zaczynaja
sie dzieli¢ komorki zawigzkow tusek, mio-
dych igiet, a w czesci osiowej zawigzka
pedu komorki prokambium. Najdtuzej po-
zostaje nieaktywna strefa apikalna wierz-
chotka, obejmujgca witasciwe komorki api-
kalne i centralne komérki macierzyste. Stre-
fa ta w ciagu catego sezonu charakteryzuje
sie najstabszg aktywnoscig mitotyczna.

Wydtuzanie zawigzka pedu rozpoczyna
sie w zamknietym jeszcze paku. W tej fazie
wzrostu jego diugo$¢ podwaja sie. Caitko-
wity przyrost dtugosci bocznego pedu
w dolnej strefie korony drzewa trwa okoto
6 tygodni, na co jak sie wydaje nie maja
wplywu opady i wilgotno$¢ powietrza, ktore
jednak wplywaja na tempo wydtuzania
pedu, a tym samym w znacznym stopniu
decydujg o jego ostatecznej dtugosci (Hej-
nowicz i Obarska 1995).

chodne, ktére rowniez zachowujg zdolnosé
dzielenia sie. W niezréznicowanym floemie
i ksylemie czesto sg widoczne pary lub
czworki komorek objetych wspdlnag $ciang
pierwotng (czworki Sanio).

Komorki inicjalne elementéw ukfadu
podtuznego, czyli inicjaly wrzecionowate,
maja w okresie spoczynku pofatdowang
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zewnetrzng blone cytoplazmatyczng (pla-
zmalemma), duze, wydluzone jadra, liczne
drobne wakuole, plastydy, amyloplasty i kro-
pelki tluszczu. Natomiast bardzo rzadko sa
w nich obecne aparat GolgiEGO i retiku-
lum endoplazmatyczne (Timell 1980). Ini-
cjaty promieni sg bogate w lipidy. W czasie
ustepowania zimowego spoczynku drobne
wakuole taczg sie, tworzac wakuole poje-
dyncza, rozmieszczong centralnie, w cyto-
plazmie pojawiajg sie struktuty Golgeego
oraz lomasomy (witokniste struktury uczest-
niczace w budowie Sciany komorkowej Ti-
mell 1973).

Wznowienie aktywnosci kambium na
wiosne zalezy od temperatury powietrza,
ktéra w poczatkowym okresie wzrostu
wplywa réwniez na tempo podziatdow i na
Srednice komérek pochodnych. Natomiast
w poOzniejszym okresie decydujgce znacze-
nie ma woda, ktérej deficyt moze by¢ czes-
ciowo kompensowany nawozeniem mine-
ralnym (Duanisch i Bauch 1994).

Aktywacja kambium w warunkach Polski
nastepuje w kwietniu. Chitodna wiosna,
a zwilaszcza niskie temperatury w marcu
i kwietniu bardzo znacznie op6zniajg ten
proces. Wedtug danych Wenka i Fiedlera
(cyt. Schmidt-Vogt 1986), w latach o sto-
sunkowo wysokich temperaturach marca
i kwietnia, powstawato w kwietniu okoto
10% rocznego przyrostu wtoérnego ksyle-
mu, podczas gdy w latach z niskimi tem-
peraturami marca i kwietnia 10% przyrost
byt odnotowany dopiero w maju. Gregory
(1971) wyrdznia 3 fazy sezonowej aktyw-
nosci kambium: wstepng, w ktorej dzielg
sie komorki strefy kambium powstate jesz-
cze w poprzednim sezonie i zdeterminowa-
ne pod wzgledem ich dalszego losu, faza
gtébwna, w ktorej powstaje okoto 80% wszy-
stkich elementéw wytworzonych w danym
sezonie oraz faza ostabionej aktywnosci,
catkowicie konczaca sie we wrzesniu. Na
termin zakonczenia procesu mitotycznej
aktywnosci komorek kambium, podobnie
jak na jego rozpoczecie, majg wplyw nie-
ktére czynniki klimatyczne takie jak tempe-
ratura i opady.

Rozprzestrzenianie sie mitoz w strefie
kambium u Picea abies w obrebie drzewa
postepuje od nasady paka, gdzie podziaty
komorkowe pojawiajg sie okoto 2 tygodnie
przed jego pekaniem, a na poziomie 1,3 m
kilka dni pézniej (Ladefoged 1958). W ko-
rzeniu cytowany autor obserwowat kilkuna-
stodniowe lub nawet ponad miesieczne
(w zaleznosci od roku) opdéznienie aktywa-
cji kambium w stosunku do pnia. Kierunek
rozprzestrzeniania sie mitoz w kambium jest
zwigzany z kierunkiem przemieszczania sige
bodzcow (np. auksyn, cytokinin) warunkujg-
cych aktywno$¢ podziatowg komorek kam-
bium.

Przyrost obwodu kambium, ktérego na-
stepstwem jest przyrost $rednicy pnia, na-
stepuje w wyniku wzrostu liczby szeregéw
komérek inicjalnych, dobudowywanych do
pierscienia kambium na drodze poprzecz-
no-skosnych podziatéw (pseudotranswer-
salne). Pocigga to za sobg skrécenie dtugos-
ci inicjalu wrzecionowatego, a w konse-
kwencji diugosci odktadanych elementéw
wtérnego floemu i ksylemu.

Do czynnikbw majgcych pewien wptyw
na wielkos¢ przyrostu wtérnych tkanek na-
czyniowych (floemu i ksylemu) oraz na wy-
miary wchodzgacych w ich sklad elemen-
téw, poza wymienionymi juz temperaturg
i stosunkami wodnymi, nalezg tez fotope-
riod, $wiatlo, siedlisko (m. in. Zelawski
i Wodzicki 1960; Wodzicki i Witkowska
1961; Eschrich i Blechschmidt-Schneider
1992; Diunisch i Bauch 1994).

4.2.2. Kora wtérna

W poréwnaniu z innymi przedstawiciela-
mi klasy Coniferopsida grubosé kory wtérnej
czyli korowiny u Swierka jest mata; srednio
wynosi 10-12% Srednicy pnia. Na te gru-
bos¢, w kolejnosci od kambium, skiladajg
sie: wtérny floem, peryderma i martwica
korkowa. W zaleznosci od wieku drzewa
wtérny floem zajmuje 50-85% grubosci
kory, a przecietna szeroko$¢ stoja roczne-
go przyrostu floemu wynosi 0,2-0,3 mm.
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W pniach drzew rosngcych na stanowi-
skach ubogich stoje s dwukrotnie wezsze
niz znajdujgcych sie w warunkach optymal-
nych (Kartusch i wsp. 1991). W najmiod-
szym floemie granice pomiedzy stojami sa
wyrazne (tabi. 8A). W starszym floemie nie-
co sie zacierajg. Granice miedzy stojami sg
widoczne dzieki temu, ze komoérki sitowe
powstate na poczatku sezonu sa w przekroju
wieksze i majg mniej lub bardziej kwadra-
towe ksztalty, a powstate w koncowej czesci
sezonu sg stycznie silnie sptaszczone.

Wtérny floem w 60-90% sktada sie z ko-
morek sitowych oraz z parenchymy osiowej
i promieni. Widkien nie ma. Z wiekiem
pojawiajg sie sklereidy bedace rezulta-
tem skleryfikacji komoérek parenchymatycz-
nych. Liczne sg tez krysztaly szczawianiu
wapnia.

Jednoroczny przyrost wtornego floemu
sktada sie z 10-12 warstw komorek sito-
wych i pojedynczej warstwy komorek pa-
renchymatycznych (tabl. 8). W stabo rosna-
cym pniu liczba warstw komorek sitowych
jest mniejsza.

Komoérki sitowe majace $rednice w mio-
dym floemie okoto 0,02 mm i dtugosé 2,8
mm z wiekiem ulegaja zgniataniu. Na Scia-
nach promienistych komorek znajdujg sie
pola sitowe ktére czesto sg otwarte przez 2
sezony (Holdheide 1951). Jednak z reguly
komorki sitowe funkcjonuja tylko przez !
sezon lub niewielkg cze$¢ sezonu nastepne-
go (Huber, cyt. Esau 1969).

Parenchyma osiowa wystepuje w $rodko-
wej czesci stoja, czesto w nieciagtych pas-
mach (tabl. 8). Srednica komérki paren-
chymatycznej jest poczatkowo mniejsza niz
Srednica komorki sitowej, ale w odréznieniu
od niej z wiekiem zwigksza sie kilka- lub
kilkunastokrotnie. Diugo$¢ komorki paren-
chymatycznej wynosi okoto 0,075 mm. Nie-
ktére komorki przeksztatcajg sie w sklereidy,
ktérych $ciany sa grube i zdrewniate, lecz
dzieki licznym jamkom nie traca kontaktu
z komoérkami sagsiednimi. Sklereidy w wie-
kszych ilosciach powstajg we floemie drzew
rosnacych na ubogich siedliskach (Kartusch
i wsp. 1991).

Promienie przebiegaja faliscie; sg hete-
rogeniczne, jednorzedowe. W skiad pro-
mienia wchodzg komorki parenchymatycz-
ne i albuminowe (tabl. 8C). Rdznig sie one
rozmieszczeniem i zawartoscig. Komorki
albuminowe wystepujg na krawedziach pro-
mienia i nie zawierajg skrobi, ktéra w du-
zych ilosciach jest obecna w komorkach
parenchymatycznych. Komorki albuminowe
sg uwazane za odpowiedniki komoérek to-
warzyszacych (przyrurkowych) typowych dla
przedstawicieli Angiospermae, od ktorych
réznig sie brakiem ontogenetycznego zwigzku
z komoérkami sitowymi, jaki istnieje pomiedzy
cztonami rurek sitowych i komoérkami towa-
rzyszacymi (Srivastava 1963; Timell 1973).
Natomiast poprzez liczne jamki komorki
albuminowe wchodza w bezposredni kon-
takt z komorkami sitowymi, co wskazywa-
foby na ich powigzania funkcyjne. W ko-
moérkach parenchymatycznych wystepuja
krysztaly szczawianu wapnia. Na ich obe-
cnos¢ i zageszczenie ma wplyw zawartosé
wapnia w podiozu i zdolno$¢ rosliny do
jego pobierania (Kartusch i wsp. 1991).

Oprécz promieni jednorzedowych we
wtornym floemie Swierka spotyka sie pro-
mienie kilkurzedowe, z poziomymi przewo-
dami zywicznymi.

Peryderma jest uwarstwiona. W jej budo-
wie zaznaczajg sie stoje przyrostéw rocz-
nych, gdyz fellogen funkcjonuje tylko 1
sezon, odktadajac na zewnatrz po 4 lub
wiecej warstw korka kamiennego, korka
gabczastego i flobafenowego, a do we-
wnatrz 2-3 warstwowg felloderme. Liczba
warstw komoérek korka gagbczastego z wie-
kiem zmniejsza sie i w skrajnym przypadku
moze sie on w ogole nie wytworzy¢. W pe-
rydermie korzenia korek ggbczasty i floba-
fenowy sktadajg sie z pojedynczych warstw
komarek.

Fellogen poczatkowo zaktada sie w korze
pierwotnej, w nastepnych latach w coraz to
gtebiej potozonych pokladach wtérnego
floemu. Odcinane na tej drodze zewnetrzne
czesci wtornej kory tworzg tuskowata mar-
twice korkowa. Pojedyncza tuska sktada sie
z perydermy i odcietej przez fellogen czesci
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wtérnego floemu. W pniu tuski sg drobne
i tatwo ztuszczajg sie, w korzeniu sg wie-
ksze i nie odpadaja.

Kontakt pomiedzy zywymi tkankami pnia
i srodowiskiem zewnetrznym jest utrzymy-
wany poprzez przetchlinki. Podobnie jak
kora wtérna, przetchlinki sg uwarstwione.
Sg zbudowane gtéwnie z kilku warstw ko-
morek kamiennych, z pojedynczych, cien-
kosciennych komérek przypominajacych
korek gabczasty perydermy oraz z korka
flobatenowego, powstajgcego pod koniec
sezonu wegetacyjnego. Komorki kamienne
ciasno przylegajg do siebie Scianami stycz-
nymi, natomiast pomiedzy ich $cianami pro-
mienistymi istnieje silnie rozwiniety system
przestrzeni miedzykomorkowych, utatwia-
jacy wymiane gazowag pomiedzy korg a
Srodowiskiem zewnetrznym (Wutz 1955).

Grubos¢ i budowa kory wtérnej u Picea
abies w duzym stopniu zaleza od Swiatla.
U drzew rosnacych pod okapem jej grubosé
jest 2-3 razy mniejsza niz u drzew rosna-
cych w petnym oswietleniu. R6znice w bu-
dowie mikroskopowej majg charakter ilos-
ciowy (Eremin 1982). Najwieksze rdznice
dotycza szerokosci walca floemu wtérnego,
ktéra u drzew pod okapem jest ponad dwu-
krotnie mniejsza. W pniu drzew rosnacych
w oswietleniu komoérki sitowe sg blisko 2
razy diuzsze i szersze niz u drzew spod
okapu. We floemowej czesci kory wtérnej
w pniach drzew wolno stojgcych, ponad
szesciokrotnie wiecej jest komorek skle-
renchymatycznych, a kilka razy mniej kry-
sztatonosnych niz w pniach drzew rosna-
cych pod okapem (Eremin 1982).

4.2.3. Ksylem wtérny

Drewno, czyli ksylem wtorny, jest u Swier-
ka makroskopowo dos$¢ jednorodne, gdyz
biel i twardziel zabarwieniem istotnie sie
nie réznig. Sloje przyrostow rocznych sg
wyrazne (tabl. 9). Szerokos¢ stoja jest de-
terminowana przez wielko$¢ zysku asymila-
cyjnego drzewa, na co majg wptyw roézne
czynniki zewnetrzne (klimat, siedlisko i in.),

oraz przez dystrybucje produktéw asymi-
lacji regulowang przez czynniki wewnetrz-
ne (np. regulatory wzrostu). W obrebie drze-
wa, na jednym poziomie pnia szeroko$¢
stoja rocznego przyrostu maleje z wiekiem
od rdzenia na zewnatrz, a w tym samym
stoju maleje od podstawy pnia ku wierz-
chotkowi. Ostatnia prawidtowos¢ wystepuje
wyraznie w pierwszych kilkunastu latach
zycia drzewa i ujawnia sie tylko w przy-
rdzeniowej strefie. W drewnie dojrzatym
wahania szerokosci stoja sg znaczne i nie-
watpliwie sg odbiciem zmiany czynnikow
zewnetrznych, wplywajacych na funkcjo-
nowanie kambium. W pierwszych kilku-
nastu latach zycia drzewa ten wplyw jest
maskowany przez wplyw czynnika gene-
tycznego.

W stoju rocznego przyrostu wyréznia sie
drewno wczesne (dw) i p6zne (dp) (tabi. 9A,
B, D). Drewno pézne stanowi od kilku do
kilkudziesieciu procent szerokosci stoja.
Udziat drewna p6zZnego zwieksza sie z wie-
kiem na tym samym poziomie pnia do okoto
30 roku, po czym wykazuje bezkierunkowe
wahania. W tym samym stoju zwieksza sie
od podstawy pnia ku wierzchotkowi. Na
przyktad, w 45-letnim pniu na poziomie
2 m wyniost okoto 10%, a na poziomie
20 m okoto 20% szerokosci stoja (Hejno-
wicz 1969). Na gorszych siedliskach udziat
drewna po6znego jest wiekszy (dochodzi do
80% szerokosci stoja) niz na optymalnych.

Ponad 90% elementéw drewna Swierka to
cewki. Srednia diugo$é cewki dochodzi do
5 mm, a jej wymiary poprzeczne mieszczg
sie w granicach 0,01x0,06 mm. W ciagu
roku promienisty wymiar cewki maleje; w
strefie drewna wczesnego jest $rednio po-
nad dwukrotnie wiekszy niz w drewnie
p6znym (odpowiednio: 0,01-0,025 mm Xx
0,026-0,058 mm Hejnowicz 1969).

Wymiary cewek wykazujg zmiennosc¢ kie-
runkowag, zgodnie z prawidtowoscig ustalo-
ng dla sosny i opisang juz w koncu XIX
wieku (Sanio 1872). Na jednym poziomie
pnia wymiary cewek zwiekszajg sie od osi
na zewnatrz w ciggu pierwszych okoto 20
lat gwaltownie, po czym wolniej i ustalajg
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sie okoto 60-80 roku zycia drzewa. Mniej-
szy jest stopien zmiany wymiaréw cewek
wzdtuz osi pnia. W tym samym stoju zwie-
kszajg sie od podstawy pnia do nasady
korony, a ku wierzchotkowi drzewa malejag.

Przecietna dtugo$¢ cewki zmienia sie w
ciggu roku; rosnie od drewna wczesnego
do p6znego, a pod koniec sezonu maleje.
Najdtuzsze cewki w stoju wystepujg przy
przejsciu drewna wczesnego w pozne, naj-
krétsze w przygranicznych warstwach stoja.
Spadek Sredniej dtlugosci cewki pod koniec
sezonu jest wywotany nagromadzeniem sie
podziatbw pseudotranswersalnych wrze-
cionowatych inicjatéw kambium w konco-
wym okresie jego funkcjonowania (Bannan
1963).

Sciana komérkowa cewki sklada sie ze
ztozonej blaszki srodkowej i trojpokladowej
Sciany wtérnej. Najgrubszy jest poktad $rod-
kowy (S2) stanowigcy blisko 80% catkowitej
grubosci wtornej Sciany cewki drewna
wczesnego i ponad 80% Sciany cewki drew-
na péznego.

Stwierdzona zostata pozytywna korelacja
pomiedzy gruboscig Sciany a dtugoscia dnia
i intensywnoscig Swiatla, a takze tempera-
turg nocy. W temperaturze 7°C powstajg
Sciany dwukrotnie grubsze niz w tempera-
turze 23°C (Richardson 1964).

W Scianach cewek wystepuja typowe dla
Coniferopsida jamki lejkowate (tabl. 10)
o Srednicy 0,011-0,022 mm. Tworzg one
w kontaktujacych sie cewkach odpowiada-
jace sobie pary. Wystepuja najczesciej w 2
szeregach. Na obu koncach cewki jaml’<i sg
liczniejsze niz w jej srodkowej czesci. Sred-
nia liczba jamek przypadajgca na cewke
wynosi od 70 do 210. Centralng czes¢ jamki
stanowi zatyczka (torus) zawieszona na po-
rowatej btonie zamykajacej, oddzielajacej
komory dwoch kontaktujgcych sie ze sobg
jamek. We wtdrnej Scianie komorkowej, sta-
nowigcej obrzezenie kanatu jamki od strony
Swiatta cewki znajduje sie wlot, a od strony
komory wylot jamki. Srednice zaryséw: wlo-
tu, zatyczki i komory majg sie do siebie jak
1:2:4. Jamki lejkowate w cewkach drewna
wczesnego sg rozmieszczone tylko na Scia-

nach promienistych, w drewnie po6znym
rébwniez na $cianach stycznych. Na po-
wierzchni cewki pomiedzy jamkami wido-
czne sg zarysy pierwotnych pol jamkowych
(pasemka Sanio).

Sadzono, ze struktura jamek lejkowatych
moze miec istotny wplyw na wiasciwosci
rezonansowe drewna S$wierka, wykorzy-
stywanego w przemysle lutniczym. Stoso-
wane w tym celu dlugotrwate moczenie
drewna przed jego obrébka miatoby powo-
dowacé destrukcyjne dziatanie bakterii na
btony zamykajace jamki. Okazato sie jed-
nak, ze w prébkach drewna pochodzacych
ze starych, XVI-XVIIl wiecznych wioskich
instrumentéw smyczkowych btony zamyka-
jace w jamkach byly nienaruszone (Barlow
i Woodhouse 1990).

W cewkach wystepuja poprzeczne bele-
czki (trabekule), tgczace styczne Sciany ko-
morek (tabi. 9A). We wtérnym ksylemie
drzew rosngcych w zanieczyszczonym $ro-
dowisku trabekule sg liczniejsze. W wie-
kszych ilosciach spotyka sie je tez w drew-
nie w strefach przyrannych (Grosser 1986).

Promienie sg heterogeniczne, jednorze-
dowe (tabi. 10C, D). Kilkurzedowe sg tylko
te, wzdtuz ktorych ciggna sie poziome prze-
wody zywiczne (tabi. 10C). Na 1 mmz2
stycznej powierzchni przekroju drewna
znajduje sie okoto 30 promieni. W strefie
przyrdzeniowej zageszczenie promieni jest
nieco wieksze. W skfad promienia wchodzi
Srednio 6-12 komorek, majgcych Srednice
okoto 0,02 mm. Promienie sktadajg sie z ko-
morek parenchymatycznych i cewek po-
przecznych, rozmieszczonych gtéwnie na
krawedziach promienia. Na skrzyzowaniu
promienia z cewkami podtuznymi, w tak
zwanym polu skrzyzowania, znajdujg sie
jamki piceoidalne. (Typ jamek w polu skrzy-
zowania jest wazng cechag diagnostyczng
w obrebie klasy Coniferopsida).

System kanatéw zywicznych tworzg pio-
nowe i poziome przewody zywiczne. Pio-
nowe znajduja sie przewaznie w strefie
przejsciowej od drewna wczesnego do
p6znego (tabl. 9B,D oraz tabi. 10A). Prze-
wody sg wystane dwoma typami komorek:
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grubosciennymi i cienkosciennymi, pozba-
wionymi wtérnej Sciany. Liczba komorek
wyscielajgcych waha sie od 7 do 12. Po-
miedzy komorkami grubosciennymi, w Scia-
nach antyklinalnych, znajdujg sie pary ja-
mek prostych, ktorych nie ma w Scianach
stycznych, od strony $wiatta przewodu (Ta-
kahara i wsp. 1983). Srednica pionowego
przewodu zywicznego wynosi przecietnie
0,04-0,07 mm x 0,05-0,09 mm. W twar-
dzielowej czesci pnia przewody sg czesto
zaczopowane tyllozoidami, czyli rozros$nie-
tymi komoérkami wydzielniczymi wypetnia-
jacymi Swiatto przewodu.

W drewnie Swierka spotyka sie traumaty-
czne przewody zywiczne, powstajgce zwy-
kle w drewnie wczesnym pod wpltywem
réznych niekorzystnych czynnikéw, takich
jak na przyktad p6zne przymrozki. Przewo-
dy traumatyczne majg czesto posta¢ cyst
lub kieszeni zywicznych.

Swierk ma wiasciwo$é wytwarzania drew-
na reakcyjnego-kompresyjnego (m.in. Ko-
con 1988), bedacego bezposrednig, geotro-
piczng reakcja rosliny na dtugotrwate dzia-
fanie bodzcow fizycznych. Do cech charak-
teryzujgcych ten typ drewna nalezg: krotsze
cewki, obecno$¢ pomiedzy nimi przestrzeni

4.3.

Wierzchotek wzrostu korzenia ma jedna,
wspolng dla wszystkich stref grupe komaorek
stanowigcych tak zwane centrum inicjalne,
w ktéorym znajdujg sie komorki inicjalne
przysztego walca osiowego, kory pierwotnej
i czapeczki korzeniowej (ryc. 4.1). Czape-
czka skitada sie z kilkurzedowej kolumelli,
ktorej centralne komoérki dzielg sie wytacz-
nie prostopadle do osi korzenia, a brzezne
odbudowuja ztuszczajgce sie warstwy zew-
netrznej czesci czapeczki.

Korzenie Swierka charakteryzujg sie cy-
klicznym, sezonowym wzrostem, ktérego
wyrazem jest miedzy innymi zmiana odle-
gtosci centrum inicjalnego od strefy rézni-
cowania si¢ i dojrzewania komérek proto-

miedzykomorkowych, ktére nadajg komor-
kom zaokraglone w przekroju ksztalty (tabl.
9C), grubsze i silniej zdrewniate Sciany ko-
morkowe z proporcjonalnie mniejszg iloscig
celulozy. Wtoérna $ciana jest pozbawiona
poktadu S3, a poktad S1 jest w cewkach
drewna kompresyjnego luzniej niz w drew-
nie normalnym zwigzany z jednej strony ze
Sciang pierwotng, a z drugiej z poktadem
S2, co czesto jest widoczne na obrazach
mikroskopowych. W poréwnaniu z drewnem
normalnym wiekszy jest w poktadzie S2 kat
nachylenia mikrofibrylli wynoszacy 30-50°,
podczas gdy w drewnie normalnym 10-30°.
Whptywa to ujemnie na niektore wtasciwosci
drewna, powodujgc zwiekszong zdolnosc
pecznienia i wigekszg kurczliwosg¢.

Od mikroskopowej struktury zalezy re-
zonansowos¢ drewna. Drewno rezonanso-
we ma regularne pod wzgledem szerokosci
stoje przyrostéw rocznych, w ktérych jest
mniejszy i bardziej wyréwnany udziat drew-
na poznego niz w drewnie nierezonanso-
wym. Mniejsze sg tez w nim zakresy zmien-
nosci wymiaréw cewek i promieni. )amki
lejkowate w Scianach cewek drewna wczes-
nego majg wiekszg Srednice niz w drewnie
nierezonansowym (Koczwariska 1970).

Rozwd¢j i budowa korzenia

ksylemu czyli najwczesniej dojrzewaja-
cych elementéw naczyniowych. W okresie
spoczynku ta odleglto$¢ jest niewielka.
U Swierka nie tworzy sie na powierzchni
korzenia metakutis, czyli skorkowaciata lub
zdrewniata warstwa ochronna, zabezpie-
czajgca zimag wierzchotek wzrostu przed
niekorzystnym wplywem Srodowiska u wie-
lu innych gatunkéw roslin drzewiastych
(Praut 1910).

Korzen Swierka jest diarchiczny, to zna-
czy, ze ma 2 poltgczone pasma pierwotnego
ksylemu (proto- i metaksylemu) wchodzace
w sktad walca osiowego. Zewnetrzng czesc
walca stanowi kilkuwarstwowy perycykl gra-
niczacy z endodermg kory pierwotnej. Na
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Ryc. 4.1. Wierzchotek wzrostu korzenia na przekroju podtuznym (Esau 1977)
Ci - centrum inicjalne; D - dermatokalyptrogen (przyszia epiderma i czapeczka korzeniowa); K -
kolumella; Pe - peryblem (przyszta kora pierwotna); Pl - plerom (przyszly walec osiowy)

promienistych Scianach komérek endoder-
my wystepuja pasemka Casparytco, czyli
zdrewniate lub skorkowaciate listewki opla-
tajace komorki, stanowigce bariere dla apo-
plastycznego (poza cytoplazmatycznego)
transportu roztworéw do walca osiowego
(Jorus 1987). Komorki endodermy réznicujg
sie w niewielkiej odlegtosci od centrum
inicjalnego wierzchotka wzrostu korzenia.

Pod wzgledem wtdérnej budowy korzen
r6zni sie nieco od pnia. Peryderma sktada
sie zaledwie z 2-3 warstw grubosciennych,
zdrewniatych komérek. Uktad komérek we

4.4. Budowa liscia

U Swierka igly utrzymujg sie na pedach
przez 5-7 lat. Sa osadzone pojedynczo.
Gatunek Picea abies jest zaliczany do sekcji
Picea, dawnej Eupicea miedzy innymi ze
wzgledu na ksztatt przekroju igly (Neste-
rovic i wsp. 1986). W czesci srodkowej jest
on romboidalny, w nasadowej lekko spta-
szczony, a w czesci wierzchotkowej kwa-
dratowy. Igta zbudowana jest z walca osio-

wtornym floemie jest mniej regularny niz
w pniu. We floemie wystepujg wtdkna zela-
tynowate, nie spotykane w pniu, ale brak jest
komoérek kamiennych (Cutler i wsp. 1987).
Stoje przyrostéw rocznych w drewnie korze-
nia sa wezsze, a przejscie od drewna wczes-
nego do pdéznego jest bardziej tagodne niz
w pniu. W drewnie korzenia, podobnie jak
W pniu, wystepujg pionowe i poziome prze-
wody zywiczne z grubosciennymi komérkami
wydzielniczymi oraz jednorzedowe promie-
nie. Kilkurzedowe sg tylko promienie z po-
ziomymi przewodami zywicznymi.

wego, miekiszu asymilacyjnego (mezofilu),
jednowarstwowej endodermy, nieciagtej hy-
podermy i jednowarstwowej epidermy, po-
krytej zréznicowanag pod wzgledem budo-
wy kutykulg (nabtonkiem) (tabl. 11). Apara-
ty szparkowe wystepuja w nieciggtych sze-
regach na wszystkich 4 powierzchniach:
w 3-4 szeregach na obu powierzchniach
gornych i w 1-2 szeregach na dolnych. Ich
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zageszczenie wynosi Srednio 40-50 na
1 mm2 powierzchni przekroju (Colleau
1968; CizkovA 1988). Mezofil zajmuje
92,2%, a walec osiowy 6,7% poprzecznego
przekroju igly. Udziat walca osiowego w
igle Swierka jest wiec blisko 4 razy mniejszy
niz u sosny, gdzie stanowi 23,7% powierz-
chni przekroju igly (CiZkovA 1988). Udziat
walca osiowego zwieksza sie z wysokoscig
n.p.m. (Draxler i Ruppert 1989).

Komorki epidermy sa stosunkowo ptaskie;
majg wymiary 0,023 mm na 0,007 mm.
Zewnetrzna $ciana komorek epidermy jest
silnie zgrubiata. Powierzchnie $ciany pokry-
wa kutykula z cienkg warstwag woskoéw ku-
tykularnych (tabl. 11 D). Grubo$¢ Sciany wy-
nosi okoto 9 pm. W jej rozwoju Tenberge
(1992) wyréznia 5 faz majacych tez swoje
odbicie w budowie. Sa to: faza protoder-
malna, faza wzrostu réwnomiernego, wzro-
stu nieréwnomiernego oraz lignifikacji i mo-
dyfikacji wtérnych (np. gromadzenie sie po-
lifenoli). Faza ostatnia jest osiagana dopiero
w 2-5 roku zycia igly.

Komoérki hypodermy wymiarami przekro-
ju sg zblizone do stycznej Srednicy komorki
epidermy i wynoszg 0,021 x 0,018 mm.
W miare dojrzewania igly Sciany komorek
hypodermy grubiejg i drewniejg. W miej-
scach wystepowania aparatow szparkowych
hypoderma jest nieciggta.

Mezofil jest stosunkowo jednorodny. Scia-
ny komoérek sg pofatdowane, dzieki czemu
osiggana jest stosunkowo duza powierzch-
nia zewnetrznej btony komoérkowej. Prze-
wodow zywicznych jest stosunkowo nie-
wiele i sag one rozmieszczone najczesciej

4.5.

Znajdujgce sie w rozdziale informacje
dotyczace budowy i rozwoju organoéw ge-
neratywnych u Picea abies pochodzg z prac
nastepujacych autoréw: MIYAKE (1903), HA-
KANSSON (1956), Sarvas (1968), MIKKOLA
(1969), Andersson i wsp. (1969), Christian-
sen (1972), Jonsson (1973), Andersson

pod hypoderma. Wystepuja zwykle w po-
staci wydtuzonych, 2 mm cyst, wystanych
5-7 komérkami wydzielniczymi (tabl. 11F).
Przewody sa otoczone 8-10-komorkowg
pochwa o silnie zdrewniatych Scianach.

Walec osiowy fgczy sie z mezofilem po-
przez jednowarstwowg endoderme czyli
pochwe skrobiowa. Budowa endodermy jest
uwazana za wazng ceche diagnostyczng w
rodzaju Picea (Marco 1939). Liczba komo-
rek endodermy w obrebie gatunku jest sto-
sunkowo stata i wynosi w igle Picea abies
15-16. Zewnetrzna S$ciana komorki jest
grubsza niz wewnetrzna. W endodermie nie
ma chloroplastéw.

Centralng cze$¢ walca osiowego tworza
2 kolateralne wigzki naczyniowe, oddzielo-
ne od siebie pasmem komoérek parenchyma-
tycznych, ponad ktérym wystepuje grupa
silnie zgrubiatych, lecz niezdrewniatych
widkien (tabl. 11E). Przestrzen pomiedzy
endodermag i wigzkami wypetnia tkanka
transfuzyjna, poprzez ktorg wigzki sa pota-
czone z mezofilem. Komoérki tej tkanki sg
dwojakiego rodzaju: zywe parenchymatycz-
ne oraz martwe cewki z licznymi jamkami
lejkowatymi, a czesto réwniez z listewko-
wato zgrubiatymi $cianami wewnetrznymi.
W sktad pojedynczej wigzki naczyniowej
wchodzi grupa komoérek sitowych ze zgnie-
cionymi komérkami protofloemu oraz kil-
kurzedowy ksylem pierwotny (proto- i me-
taksylem).

Na budowe igly wywiera wptyw skazone
Ssrodowisko, czego nastepstwem sa nieko-
rzyste zmiany w petnionych przez nig fun-
kcjach (por. rozdz. 13).

Budowa i rozwoéj organéw generatywnych

(1980) i Moskovi¢ (1992). W przeciwien-
stwie do innych zbadanych gatunkéw swier-
ka (Owens i Molder 1980; Singh i Owens
1981; Harrison i Owens 1983) przebieg
rozwoju organéw rozmnazania Picea abies
jest bardzo stabo zilustrowany. Jednak z cy-
towanych opiséw wynika, ze pod tym
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wzgledem nie ma istotnych réznic nie tylko
miedzy gatunkami w obrebie rodzaju, ale
i rodzajami w obrebie rodziny Pinaceae.
Rdéznice te dotycza jedynie rozmieszczenia
poszczegoinych faz rozwojowych w czasie.
Dlatego w odniesieniu do $wierka aktualne
sg réwniez ilustracje zamieszczone w ,Bio-
logii sosny zwyczajnej".

4.5.1. Mikrosporogeneza

i mikrogametogeneza

Determinacja zawigzkéw meskich pakéw
kwiatowych nastepuje na przetomie wiosny
i lata w roku poprzedzajgcym kwitnienie.
W potowie lipca w zawigzku pedu nowo-
formujgcego sie meskiego pagka zimowego
sg rozpoznawalne pierwsze mikrosporofile
(tabl. 5D). W nastepnych miesigcach w kaz-
dym z nich wyodrebniajg sie 2 mikrospo-
rangia (woreczki pytkowe) z tkanka sporo-
genng w czesci centralnej mikrosporan-
gium, otoczong pojedyncza warstwg tape-
tum. W tym stadium meskie paki kwiatowe
wchodza w spoczynek zimowy. Na wiosne,
po wznowieniu podziatbw mitotycznych
w tkance sporogennej wyodrebniajg sie ko-
morki macierzyste mikrospor. Rozpuszcze-
niu ulega taczaca je blaszka srodkowa. Jadra
komorek tapetum dzielg sie, lecz nie do-
chodzi do podziatu cytoplazmy, w wyniku
czego komorki tapetum sg w tej fazie dwu-
jadrowe. Podzialy mejotyczne jader komo-
rek macierzystych mikrospor w warunkach
klimatycznych Polski odbywajg sie mniej
wiecej w drugiej potowie kwietnia. Czas
trwania mejozy wynosi tylko kilka dni,
a w jej wyniku powstajg tetrady mikrospor,
z ktorych kazda staje sie potencjalnym ziar-
nem pytku. Mikrospory przez pewien czas
sg otoczone wspodlng Sciang. Po jej rozpu-
szczeniu mikrospory traca ze sobg kontakt.

Istotny wplyw na przebieg mejozy ma
temperatura powietrza. Juz w temperaturze
-2°C pojawiaja sie nieregularnosci w prze-
biegu mejozy, a temperatura -10°C catko-
wicie uszkadza dzielagce sie komodrki. Naj-
czestszymi zaburzeniami mejozy jest zle-

pianie sie chromosomoéw lub ich fragmen-
tacje, prowadzace do powstania uniwalen-
tow w | metafazie, a mikrojgder w telofazie
drugiego podziatu mejotycznego (Ande-
rsson 1980).

Jednojgdrowa mikrospora dzielac sig,
zapoczagtkowuje rozwo6j meskiego przedros-
la (mikrogametofitu). W wyniku pierwszego
podziatu powstajg 2 komorki: centralna
i przedroslowa, z ktorych pierwsza po ko-
lejnym podziale odktada drugg komorke
przedroslowa. Komorki przedroslowe zosta-
ja zepchniete ku wewnetrznej Scianie mi-
krospory i w dojrzalym ziarnie pytku majg
posta¢ szczatkowa. Komorka centralna, zaj-
mujgca przewazajaca czes¢ ziarna pyiku,
dzieli sie na mniejszg komorke generatywnag
(anterydialng) i znacznie wiekszg komorke
fagiewkowg. W tym stadium rozwoju mi-
krogametofitu nastepuje pylenie.

W kielkujacym ziarnie pylku komorka
generatywna dzieli sie na komoérke sperma-
togenng i trzonowa. Christiansen (1972)
kwestionuje obecno$¢ u Swierka typowych
dla innych Pinaceae komorek: tagiewkowej
i trzonowej. Tym samym liczba podziatow
zwigzanych z rozwojem mikrogametofitu
bytaby o 2 mniejsza. Przeczg jednak temu
obserwacje miedzy innymi HAKkAnssona
(1956), ktéry w rosnacej tagiewce Picea
abies obserwowat zaréwno komoérke trzo-
nowg jak i jadro tagiewkowe. Podziat jgdra
komorki spermatogennej nastepuje bezpos-
rednio przed zaptodnieniem. Nie dochodzi
jednak do podziatu cytoplazmy, a w kon-
sekwencji tworzy sie pojedyncza, dwujgdro-
wa gameta.

W czasie dojrzewania mikrospory rézni-
cuje sie jej Sciana, ztozona z 2 warstw:
zewnetrznej egzyny i wewnetrznej intyny.
Pomiedzy nimi, na bocznych krawedziach
mikrospory tworzg sie 2 woreczki powietrz-
ne umozliwiajgce przenoszenie sie pytku
z pradem powietrza.

Dojrzate ziarna pytku Swierka majg Sred-
nice okoto 70-90 pm. Sg dwukrotnie wiek-
sze niz sosny, lecz majg mniejsze peche-
rzyki powietrzne, co prawdopodobnie jest
przyczyna ich mniejszego zasiegu niz pyt-
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ku sosny. W cytoplazmie dojrzalego ziar-
na pytku sg nagromadzone znaczne ilosci
skrobi.

4.5.2. Megasporogeneza

i megagametogeneza

Zeriskie paki kwiatowe, podobnie jak me-
skie sg zakladane w roku poprzedzajgcym
kwitnienie. W warunkach Polski determina-
cja zenskich pakéw nastepuje prawdopo-
dobnie w czerwcu. W lipcu na wierzchotku
pedu sg inicjowane zawigzki pierwszych
tusek wspierajgcych. Miesiac pdzniej, w ich
pachwinach sa zakladane tuski nasienne.
Kilkanascie procent tusek w szyszce, zwila-
szcza W jej czesci proksymalnej pozostaje
ptonych (Sarvas 1968). Plonymi sg tuski
inicjowane pod koniec sezonu i na poczat-
ku sezonu nastepnego. U nasady kazdej
tuski nasiennej po jej doosiowej stronie,
réznicujg sie dwa zalazki. Zalgzek skitada
sie z pojedynczej ostonki (integumentum)
otaczajgcej osrodek (nucellus). W os$rodku
przed zimag nie ma jeszcze wyodrebnionej
tkanki sporogennej. RO&znicuje sie ona
wczesng wiosng (w marcu) w subepidermal-
nej warstwie osrodka. W tkance sporogen-
nej wyodrebnia sie najczesciej pojedyncza
komorka macierzysta zerskiego przedrosla
(megagametofitu), powyzej ktorej, w wyniku
gtéwnie peryklinalnych podziatow otacza-
jacych ja komorek, rozwija sie czapeczka
nucellarna. Réwnoczesnie osrodek znacz-
nie sie rozrasta. Komdrka macierzysta mega-
gametofitu powieksza sig, a nastepnie dzieli
sie mejotycznie. W wyniku mejozy powsta-
ja 4 megaspory, z ktoérych 3 wkrétce dege-
nerujg. Rozwdj zenskiego przedrosla zapo-
czatkowuje zwykle megaspora chalazalna.
Pierwsza faza jego rozwoju, okreslana jako
faza przedrosla wolnojadrowego, trwa kilka
tygodni. Dopiero 10-14 dnia po zapyleniu,
w przedro$lu rozpoczyna sie tworzenie
Scian komorkowych. Nieco wczes$niej na
powierzchni czapeczki nucelarnej powstaje
niewielkie zagtebienie, bedace przyszig ko-
mora pytkowa.

Na mikropylarnym biegunie przedrosla,
w epidermalnej warstwie réznicuje sie jed-
na lub kilka komérek macierzystych rodni-
archegoniéw (KMA). Srednia liczba arche-
gonibw w jednym zalgzku wynosi 2,8-
3,4 przy rozpietosci od | do 7 (Sarvas
1968). Potowa z okoto 300 zalazkow prze-
badanych pod tym katem przez Miyake
(1903) miata po 4 archegonia, 25% po 3,
20% po 5, a w pojedynczych przypad-
kach w zalgzku znajdowato sie 2, 6 lub
7 archegoniow. W polowie maja kazda
z KMA dzieli sig, odktadajgc matg komor-
ke macierzystg szyjki i znacznie od niej
wiekszg komorke centralna. Kilkakrotny po-
dziat komorki macierzystej szyjki prowa-
dzi do powstania 2-4 pietrowej szyjki, po
2-4 komorki w pietrze. Nieco pézniej, duza
i silnie zwakuolizowana komorka central-
na dzielac sie odktada matg komoérke kana-
towo-brzuszng i bardzo duzg komoérke jajo-
wa, ktorej duze jadro, o rozmiarach ponad
0,1 mm poczatkowo znajduje sie w mikro-
pylarnym koncu komoérki. Z czasem prze-
mieszcza sie ku jej srodkowi. Komédrka ka-
natlowo-brzuszna zachowuje poprzednie

potozenie i przyjmuje ksztalt niewielkiej
czapeczki.
4.5.3. Zapylenie i zaptodnienie

Zapylenie w warunkach Polski ma miej-
sce na przetomie kwietnia i maja. W tym
czasie zenskie szyszeczki kwiatowe z roz-
chylonymi tuskami sg ustawione pionowo
i zachowujg przez kilka dni zdolnos¢ przyj-
mowania pyiku. Istotng role w procesie za-
pylenia odgrywa kropla zapylajaca wydzie-
lana na wewnetrzng powierzchnie ramion
ostonki, dzieki czemu petnig one funkcje
tapaczy pytku (Runions i wsp. 1995).

Kietkowanie pytku zalezy od temperatu-
ry powietrza, wyrazonej wedlug Sarvasa
(1968) przez wartos¢ tak zwanych degree
days, okre$lang suma $rednich dobowych
temperatur powietrza powyzej 5°C. Dla
Swierka, w warunkach Finlandii przyjmuje
ona wartos¢ rzedu 220 d.d. (por. rozdz. 6).
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Ryc. 4.2. Cykl rozwojowy organéw generatyw-
nych w warunkach klimatycznych Polski

Pytek przez mikropyle dostaje sie do ko-
mory pytkowej, a krawedzie ostonki zacho-
dzac na siebie, zamykajg kanat mikropylar-
ny. Komora pytkowa moze pomiesci¢ row-
noczesnie do 5 ziaren pytku.

Kietkowanie pytku i wzrost tagiewki na-
stepuje kilka dni po dostaniu sie pytku do
komory pytkowej. Do konca rosnacej tagie-
wki przechodzi jadro tagiewkowe oraz ko-
morki: trzonowa i spermatogenna. Gdy ta-
giewka pokona potowe drogi komorka sper-
matogenna dzieli sie na 2 niejednakowe
pod wzgledem wielkosci gamety. 4-5 ty-
godni po zapyleniu tagiewka, niszczac ko-
morki szyjne oraz kanatowo-brzuszng, wni-
ka do komorki jajowej. Przed zaptodnie-
niem w cytoplazmie komorki jajowej poja-
wia sie tak zwana wakuola recepcyjna,
tadro wiekszej z 2 gamet meskich zbliza sie
do jadra komérki jajowej, a jadro mniejszej
gamety, wraz z pozostatymi jgdrami mikro-
gametofitu degeneruje. Poczgtkowo, jadra
obu gamet (meskiej i zenskiej) cho¢ przyle-
gaja do siebie Scisle, pozostajg niezalezne.
Btony jadrowe obu gamet sg zachowane
nawet w dzielacej sie juz zygocie. Autono-
mia chromosomoéw rodzicielskich trwa do
konca anafazy lub poczatku telofazy. W pro-
fazie sg widoczne 2 odrebne wrzeciona ka-
riokinetyczne lub wrzeciono pojedyncze,

lecz wielobiegunowe. W metafazie naste-
puje redukcja liczby wrzecion do 2 i do-
piero wowczas chromosomy ukfadajg sie w
jednej ptaszczyznie réwnikowej wrzeciona.

Czas miedzy zapyleniem i zaptodnieniem
u Picea abies wynosi okoto 30 dni (ryc. 4.2).

4.5.4. Rozwoj prazarodka i zarodka

Dwa kolejne podziaty jadra zygoty odby-
waja sie w centralnej czesci komoérki jajo-
wej. Oba podziaty nastepujg krétko po so-
bie, wedlug Sarvasa(1968) w ciggu jednego
dnia. Powstale 4 jadra przemieszczajg sie
nastepnie do dolnego, chalazalnego biegu-
na komoérki, gdzie ma miejsce podziat cy-
toplazmy. Nie powstajg Sciany komorkowe
od strony cytoplazmy komorki jajowej,
dzieki czemu zachowany jest bezposredni
kontakt pomiedzy cytoplazmg komorki ja-
jowej i komorkami prazarodka. Z 4 jader
prazarodka po kolejnych podziatach po-
wstajg 2 pietra komoérek (po 4 w kazdym),
z ktérych gorne nadal pozostaje otwarte. W
8-komorkowym prazarodku najnizsze pie-
tro, tak zwane pierwotne pietro embriona-
Ine, zapoczatkowuje powstanie 3 kolejnych
pieter: suspensora pierwotnego, suspensora
wtdrnego oraz pietro wtasciwego zarodka
(ryc. 4.3). Podzialy komérek tego pietra prze-
biegaja réwnoczesnie z wydluzaniem sie
wtdrnego suspensora, tworzacego wigzke ru-
rek embrionalnych (ryc. 4.4). Cecha réwno-
czesnosci jest charakterystyczna dla Swierka,
a nie wystepuje na przyktad u jodly.

Rozwdj prazarodka konczy sie okoto 40
dnia po zapyleniu. W wyniku reakcji enzy-
mow wydzielanych przez rosnacy zarodek,
w centralnej czesci gametofitu (prabielma)
powstaje szczelina korozyjna. Zarodek wci-
ska sie w te szczeline trawigc otaczajace ja
komorki. Dla swego rozwoju wykorzystuje
tym samym zwiazki pokarmowe otaczaja-
cego go prabielma, ktére ze wzgledu na
odzywczg funkcje jest czasami niepopraw-
nie nazywane bielmem.

6-7 tygodni po zapyleniu zarodek osiaga
stadium kuliste, a po 2 nastepnych tygo-
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Ryc. 4.3. Schemat rozwoju prazarodka (Dogra 1970)

103

pU - pietro goérne; pE - pietro dolne; Sp - pietro pierwotnego suspensora; Ei — pierwotne pietro

embrionalne; E - pietro zarodka

°B B8

Ryc. 4.4. Schemat rozwoju zarodka (Dogra 1970); cyfry oznaczajg kolejne pokolenia komorek

pierwotnego pietra prazarodka tworzace wieszadetko wtérne (suspensor wiasciwy)
S - suspensor wtasciwy; e - zarodek; Wk - wierzchotek korzenia; L - liScien
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dniach stajg sie widoczne zawigzki liscieni.
Petng strukturalng dojrzatos'¢ osigga zarodek
w potowie sierpnia.

U Swierka moze sie rozwija¢ w jednym
zalgzku kilka zarodkéw. Dojrzate nasiona
z dwoma zarodkami spotykane sg jednak nie-
zwykle rzadko. Sa to woéwczas zarodki hete-

4.6. Kariotyp

Podstawowa liczba chromosoméw (x)
u Swierka wynosi 12 (ryc. 4.5). W naturze
bardzo rzadko wystepuja tetraploidy i mi-
ksoploidy, prawdopodobnie dlatego, ze w
lesie, jako rosliny stabiej rosngce, wczesnie
zostajg wyeliminowane. Sztuczne triploidy
i aneuploidy byly uzyskiwane przez trakto-
wanie nasion kolchicyng (lllies 1951/52),
lub prqmieniami X (Bevilacqua i Vidakovié
1963; Simak i wsp. 1968).

Wzgledna dtugo$¢ chromosomoéw meta-
fazowych, stanowigcych podstawe dla kon-
strukcji idiograméw, wynosi u Picea abies
Srednio 70 do okoto 130 (BIAtOBOK i Bar-
tkowiak 1967; Terasmaa 1971, 1972). Chro-
mosom najkrétszy jest wiec blisko dwukrot-
nie krétszy od najdtuzszego. W 10 chromo-
somach, pierwotne przewezenie czyli cen-
tromer dzielacy chromosom na 2 ramiona,
jest umiejscowiony mniej wiecej centralnie.
Sa to chromosomy metacentryczne, w kté-
rych stosunek diugosci obu ramion miesci
sie w granicach 1,0-1,7. W 2 chromoso-
mach przewezenie pierwotne znajduje sie
blizej konca jednego z ramion. Sg to chro-
mosomy submetacentryczne o nrnr 9 i 12,
ktére majg stosunek dtugosci ramion odpo-
wiednio: 1,8 i 2,1 (Terasmaa 1972). Wtorne
przewezenie, czyli satelita lub trabant, od-
dzielajgce maly fragment od jednego z 2
ramion chromosomu wystepuje w 5 chro-
mosomach: nrnr 2, 3, 5, 6 i 10 (Terasmaa
1972). Liczba chromosomoéw satelitarnych
wedtug niektorych autoréw jest u tego ga-
tunku mniejsza, bo niektére przewezenia sa

rozygotyczne, powstale z dwdch roznig-
cych sie genotypowo komorek jajowych.
Typowa dla sosen poliembrionia homozygo-
tyczna, rozszczepialna, u Swierka nie wy-
stepuje.

W czasie dojrzewania zarodka ostonka
przeksztalca sie¢ w tupine nasienna.

uznawane za artefakty powstajace w czasie
utrwalania tkanek (Biaeobok i Bartkowiak
1967; CabrilaviCius 1972). Z drugiej nato-
miast strony mata liczba obserwowanych
chromosomoéw satelitarnych moze $wiad-
czy¢ o niedostrzeganiu wtérnego przewe-
zenia w chromosomach nadmiernie skur-
czonych w wyniku traktowania tkanki sub-
stancjami powodujacymi ich kurczenie, na
przykiad kolchicyng, dla utatwienia ich
identyfikacji w obrazie mikroskopowym. To
przypuszczenie potwierdzatyby obserwacje
jader interfazowych w komérkach soma-
tycznych, w ktoérych liczba jaderek jest cze-
sto réwna lub mniejsza od 10 (Terasmaa
1972). Chromosomy satelitarne uczestniczg
bowiem w procesach restytucji jaderek.
Liczby mniejsze niz 10 Swiadczylyby we-
diug tego autora o tgczeniu sie jgderek pod-
czas restytuciji.

Ryc. 4.5. Kariogram Picea abies (Terasmaa 1971,
nieco zmieniony); liczby od 1 do 12 oznaczaja
kolejne numery chromosoméw; a, b - wzgledna
diugo$¢ chromosomu
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