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WEADYSEAW CHALUPKA

4.2. FAZA ROZWOJU GENERATYWNEGO
W ONTOGENEZIE

4.2.1. OKRES JUWENILNY I FAZA DOJRZALOSCI
GENERATYWNEJ

Zjawisko juwenilnosci (mfodocianosci) u drzew lesnych wyraza si¢ poprzez
wiele rdznego rodzaju cech, jak na przykiad odmienny ksztatt liSci, ich wielko$¢,
uktad i czas utrzymywania na pedzie po zakoniczeniu sezonu wegetacyjnego oraz
zdolno$¢ zrazéw do ukorzeniania (SCHAFFALITZKY de MUCKADELL 1954; CHA-
LUPKA i CECICH 1997). Powyzsze cechy o charakterze morfologicznym lub struk-
turalnym zmieniajq si¢ stopniowo i niezaleznie od siebie. Nie jest wigc tatwo na
ich podstawie okresli¢ zakoficzenie fazy juwenilnej w zZyciu osobnika.

Za punkt zmiany fazy (zakonczenie okresu juwenilnego i przejscie do okresu
dojrzatoSci generatywnej) przyjmuje si¢ wiec konkretne, okreslone w czasie i
miejscu, ,,wydarzenie fizjologiczne”, jakim jest pierwsze kwitnienie danego osob-
nika (WAREING 1959; POETHIG 1990). Takie ujecie zagadnienia juwenilnosci
wigze si¢ z do§¢ mocno uzasadniong sugestia, iz pierwsze kwitnienie jest skut-
kiem uaktywnienia genu (lub genéw) odpowiedzialnych za kwitnienie, w nastep-
stwie czego osobnik osigga dojrzato$¢ generatywna i trwalg zdolno§¢ do kwitnie-
nia w nastepnych latach (CHALUPKA i CECICH 1997).

Wiek zakoficzenia okresu juwenilnego u poszczegdlnych osobnikow roéznych
gatunkow drzew le$nych (w tym takze u dgbow) zalezny jest przede wszystkim od
diugosci ontogenezy (czasu trwania zycia osobnika), szerokosci geograficznej,
warunkow siedliskowych (klimatycznych i glebowych) oraz od zaggszczenia drze-
wostanu (DUCOUSSO i in. 1993). Na uprawach debu szyputkowego, przy
potudniowo-wschodniej granicy jego zasiegu w europejskiej czesci Rosji, notowa-
no kwitnienie u pojedynczych osobnikOw najwczesniej w wieku 4—6lat od wysie -
wu, przy czym w pierwszej kolejnoSci pojawialy si¢ zwykle kwiatostany zefiskie, a
dopiero w nastgpnych latach — meskie (BORODINA 1960). W centralnych rejo-
nach zasiegu debdw — szypulkowego i bezszypulkowego, pojawienie si¢ pierw-
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szych kwiatostanéw w wieku 10 lat zdarza si¢ niezwykle rzadko (JOVANOVIC i
TUCOVIC 1975).

Wedtug SZUBERTA (1827) ,,Lasy debowe zwarte dopiero w szes¢dziesiatym
roku rodzi¢ zaczynaia, pojedynczo stoiagce drzewa za$ wczesniej”. Obserwacje te
zachowuja swojg aktualno$é takze wspdtczesnie (TOMANEK 1970; JOVANOVIC i
TUCOVIC 1975; SUSZKA i in. 2000).

Prawdopodobnie wskutek bardziej sprzyjajacych warunkéw siedliskowych,
pierwsze kwiatostany u obu wyzej wymienionych gatunkéw debéw w zachodniej i
poludniowej Europie pojawiaja si¢ weczesniej. Pojedynczo rosnace osobniki po-
chodzace z odrosli rozpoczynaja obradzanie zoledzi juz w wieku 20-25 lat (JO-
NES 1959; JOVANOVIC i TUCOVIC 1975; DUCOUSSO i in. 1993). W Wielkiej Bry-
tanii pojedyncze osobniki debu szyputkowego i bezszyputkowego pochodzace z
nasion osiagaja faze¢ dojrzatosci juz w wieku okolo 25-30 lat (MATTHEWS 1955;
WAREING 1957), a we Francji okres juwenilny trwa okoto 30-45 lat (BON-
NET-MASIMBERT 1984; DUCOUSSO 1 in. 1993). W drzewostanie nastepuje to nie-
co pozniej, bo w wieku okoto 45 lat na powierzchniach z odnowienia sztucznego i
okoto 50 lat po odnowieniu naturalnym (JONES 1959). Pierwszy dobrej jakoSci
urodzaj zoledzi w Anglii pojawia si¢ w wieku okoto 50 lat, a maksymalne nasile-
nie obradzania zoledzi dab szyputkowy osiaga w wieku 80-120 lat, za$§ dab bezszy-
putkowy w wieku 80-200 lat (MATTHEWS 1955).

Dos¢ pozne na tle innych gatunkéw drzew rozpoczynanie fazy dojrzalosci ge-
neratywnej przez deby wiaze si¢ z charakterystyczna dla nich i trwajaca wiele lat
faza zuzywania wytworzonych materialéw zapasowych przede wszystkim na roz-
budowe systemu korzeniowego oraz procesy wzrostowe (CRAWLEY 1985, za DU-
COUSSO i in. 1993).

4.2.2. ROCZNY CYKL ZYCIOWY

Zaréwno pojedynczy cykl rozmnazania generatywnego, jak i procesy genera-
tywne w ontogenezie drzewa zwiazane sg silnie z rocznym cyklem zyciowym i pro-
cesami wzrostu wegetatywnego. Te ostatnie (np. zawiazywanie pakow, przyrost
dtugosci oraz grubosci pedow i pnia czy formowanie korony) stanowia nieodzow-
ne podioze dla rozmnazania generatywnego i dlatego niezbedne jest ich krotkie
omoéwienie w rozdziale po§wieconym kwitnieniu oraz owocowaniu debow.

Drzewa lesne w umiarkowanej strefie klimatycznej charakteryzuja si¢ wyra-
zna rytmika proceséw wzrostowych i rozwojowych. Po ich ustaniu w koficu okresu
aktywnosci, zwanego takze sezonem wegetacyjnym, rozpoczyna si¢ faza jesienne-
go spoczynku glebokiego (rzeczywistego), trwajaca do pierwszych mrozéw. Po
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przelamaniu tego spoczynku, w wyniku nagromadzenia okreslonej dla gatunku
,»porcji chlodu”, drzewa sa gotowe do rozpoczgcia procesow wzrostowych i roz-
wojowych w nowym cyklu rocznym. W umiarkowanej strefie klimatycznej mo-
ment zapoczatkowania nowego rocznego cyklu zyciowego zbiega si¢ jednak z na-
dejsciem zimy, a wigc z warunkami niesprzyjajacymi dla podjecia aktywnosci fi-
zjologicznej. Drzewa wchodza wigc w faze wymuszonego spoczynku zimowego,
ktory na poéinocy jest najdtuzsza faza w rocznym cyklu zyciowym. Analiza prze-
biegu rozwoju komoérek macierzystych pylku dgbu szyputkowego wykazala, iz
spoczynek ten w warunkach potudniowo-wschodniej Finlandii zaczyna si¢ w kon-
cuwrzesnia i ustgpuje w koncu drugiej dekady maja nastepnego roku. Po ustapie-
niu niesprzyjajacych warunkéw zewnetrznych okresu zimy rozpoczyna si¢ wiosna
kolejny okres aktywnosci (SARVAS 1972, 1974).

Trzyczesciowy ukiad rocznego cyklu zyciowego jest charakterystyczny dla
wszystkich gatunkéw drzew leSnych w umiarkowane;j strefie klimatycznej, a pod-
stawowym czynnikiem regulujacym jego przebieg jest cieplo. Analiza rocznego
przebiegu temperatury powietrza i pojawow fenologicznych pozwala na wykaza-
nie Scistego zwiazku migdzy iloScia energii cieplnej a terminami inicjowania po-
szczegblnych procesow fizjologicznych, takich jak mejoza w komorkach macie-
rzystych, terminy rozpoczecia pedzenia wiosennego i kwitnienia czy wejscia w je-
sienny spoczynek rzeczywisty. PrawidiowoS$¢ t¢ mozna zilustrowaé na przykiadzie
rozpoczynania pylenia u debu szyputkowego w trzech réznych potozeniach geo-
graficznych: Punkaharju (Finlandia), Bédovice (Czechy) i Eberswalde (Niemcy).
Wymieniona wyzej faza fenologiczna rozpoczyna si¢ w tych miejscach po
osiagnigciu odpowiednio 172, 195-204 i 243 jednostek ilosci ciepta, czyli sumy
przecietnych dobowych temperatur powyzej przyjetej wartosci progowej +5°C,
liczonych od poczatku roku kalendarzowego. W stosunku do przecietnej rocznej
ilodci ciepta wyrazanej w tych jednostkach wskaznik procentowy wynosi odpo-
wiednio do polozenia 12,6%, 11,0-11,6% i 12,1%. Wyniki te wyraznie
potwierdzaja hipoteze, ze przebieg rocznego cyklu aktywnosci zyciowej u rodzi-
mych populacji drzew lesnych dobrze przystosowuje si¢ do lokalnych, przeciet-
nych w skali rocznej iloSci ciepta (SARVAS 1967).

4.2.3. WZROST WEGETATYWNY W SEZONIE
WEGETACYJNYM

Fenologowie wyr6zniaja dwie formy debu szyputkowego — rozpoczynajace
wezesnie (Q. robur var. precox) i pdzno (Q. robur var. tardifolia) poszczeg6lne fazy
fenologiczne. W dlugoletnich obserwacjach fenologicznych ustalono, iz w po-
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szczegOlnych latach r6znice migdzy obu formami w rozpoczynaniu kolejnych fe-
nofaz siegaja 2-3 tygodni w Rosji i Anglii (ROMASOV 1957; JONES 1959) oraz
9-27 dni w Rumunii (TOMESCU i in. 1967).

4.2.3.1. Przyrost grubosci

Pierwszym wiosennym przejawem nowego okresu aktywnosci dgbow jest roz-
poczecie aktywnosci podzialowej komorek miazgi. Podobnie jak u innych gatun-
koéw drzew pierScieniowo-naczyniowych, przyrost grubosci u debéw wyprzedza
pekanie pakow i rozwdj lisci (LADEFOGED 1952; JONES 1959; CHALUPA 1965a).
Wiaze si¢ to z transportem wody z korzeni do koron, ktory odbywa si¢ u tych ga-
tunkow tylko w naczyniach biezaco tworzonego stoja rocznego przyrostu grubo-
S§ci. W czasie rozpoczynania pgkania pakéw uformowana jest juz okoto jedna
dziesiata szerokosci biezacego stoja rocznego, a w momencie osiagnigcia petnego
ulistnienia — jedna czwarta. Oznacza to, ze u dgboéw czgs¢ drewna przyrostu gru-
bosci biezacego roku tworzy si¢ z materialéw zapasowych odfozonych na pniu i
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Ryc. 1. Sezonowy przebieg przyrostu pnia na grubosé¢ u debu szyputkowego w Czechach (wg
CHALUPY 1965b)
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galeziach w roku poprzednim (CHALUPA 1965a; LONGMAN i COUTTS 1974 za
TATARINOVEM i CERMAKIEM 1999).

Przyrost grubosci dgbu szyputkowego rozpoczyna si¢ w Czechach w pierwszej
polowie kwietnia, osigga swoje maksymalne tempo w czerwcu, okofo 25 dni po
pelnym ulistnieniu (ryc. 1) i trwa przecig¢tnie od 120 do 145 dni. W pierwszej fazie
przyrostu grubodci, trwajacej do kofica czerwca, wytwarza si¢ drewno wczesne, a
w drugiej fazie, trwajacej do poczatku sierpnia, przy stabnacym tempie przyrostu,
odktada si¢ drewno pozne (TATARINOV i CERMAK 1999). Najwcze$niej przyrost
grubosci ustaje na ciefiszych galeziach i pedach, co ma miejsce w Anglii w
potowie lipca (JONES 1959).

Wielko$¢ rocznego przyrostu grubosci dgbu szyputkowego jest istotnie dodat-
nio skorelowana z przecigtna temperatura powietrza (CHALUPA 1965b). U tego
samego gatunku debu w Danii stwierdzono, ze zwigckszenie §redniej temperatury
dobowej o 1°C, w okresie od czerwca do wrzesnia powoduje zwickszenie o 6%
szerokoSci biezacego sloja rocznego przyrostu pnia na grubos¢ (HOLMSGAARD
1955).

4.2.3.2. Przyrost dlugosci

Zewngtrznym przejawem rozpoczynania przyrostu pedéw na diugosc jest pe-
dzenie wiosenne, objawiajace si¢ nabrzmiewaniem i p¢kaniem pakéw. Doswiad-
czenia laboratoryjne wykazaly, ze ,,budzenie si¢” pakéw u debow odbywa si¢ bez
udziatu $wiatfa, a czynnikiem decydujacym w tym procesie jest diugotrwalo$¢
dziennego ogrzewania roslin, czyli tak zwany termoperiodyzm (ZELAWSKI 1954).

W naturalnych warunkach na Pomorzu Gdanskim (rejon Kartuz) poczatek
wiosennego pedzenia u debu szyputkowego ma miejsce na poczatku trzeciej de-
kady maja, w Wielkopolsce (Czeszewo nad Wartg) — w potowie trzeciej dekady
kwietnia, a na Pogdrzu Slaskim (Bestwina kofo Czechowic) — juz w potowie
kwietnia (WIERDAK 1924). Na Morawach pegkanie pakéw rozpoczyna si¢ okoto
25 kwietnia, a w Czechach (rejon Hradec Kralové) Quercus robur w rdznych la-
tach osiaga wskaznik 50% pekajacych pakow w okresie od 24 kwietnia do 14 maja
(CHALUPA 1969).

4.2.3.3. Ulistnienie

Liscie debu szyputkowego zaczynaja si¢ pojawia¢ na Pomorzu Gdanskim ty-
dzief po pekaniu pakéw, w Wielkopolsce i na Pogorzu Slaskim okoto dwa—trzy
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tygodnie po tej fazie, a pelni¢ ulistnienia obserwuje si¢ w tych rejonach odpo-
wiednio dwa, trzy i cztery tygodnie po pekaniu pakéw (WIERDAK 1924).

W pdéinocnych Wioszech proces ulistnienia rozpoczyna si¢ przecietnie na
poczatku trzeciej dekady kwietnia, a w potudniowej Skandynawii — w koficu dru-
giej dekady maja. R6znice migdzy obu gatunkami — dgbem szyputkowym i bez-
szyputkowym w rozpoczynaniu tej fazy sa trudne do uchwycenia, bowiem zaciem-
nia je bardzo szeroki zakres zmienno$ci wewnatrzgatunkowej. Zdaniem JONESA
(1959) zrdéznicowanie migdzygatunkowe jest natomiast tatwiej zauwazalne w
tempie rozwoju lisci, bowiem u debu bezszyputkowego proces ten przebiega
szybciej i w drzewostanie mieszanym drzewa tego gatunku maja bardziej zagesz-
czone i wypelnione li§émi korony niz drzewa debu szyputkowego.

Wraz z ulistnieniem, po rozchyleniu tusek okrywowych pakéw nastepuje przy-
spieszenie wydluzania pedoéw tegorocznych, ktére w warunkach klimatycznych
Anglii koniczy si¢ w potowie czerwca (JONES 1959). W fazie kulminacji tego okre-
su wzrostu dobowy przyrost diugosci pedéw debu szyputkowego w Srodkowe;j
Polsce osiaga przecigtnie 20-25 mm (MICHALAK 1977). W rejonie Joskar-Ola
(europejskie przedgorze Uralu) w wieku 5 lat pedy debu szyputkowego przyra-
staja na diugos¢ Srednio 11,8 mm w ciagu doby (8,2 mm w ciagu dnia i 3,6mm w
nocy), a w wieku 15 lat przecigtny przyrost dlugosci pedéw osiaga 16,7 mm w
ciagu dnia i 7,0 mm w nocy (DANILOV 1954).

4.2.3.4. Formowanie pakéw i pedzenie wtérne

Na wydtuzajacych si¢ tegorocznych pedach formuja si¢ przyszioroczne paki
boczne i szczytowe z zawiazkami liSci i kwiatostanéw. W pachwinach tych
zawigzkOw pojawiaja si¢ aktywne strefy komorek merystematycznych, z ktérych
wytwarzaja si¢ zawiazki fusek okrywowych pakéw nastgpnego roku; tak uformo-
wany pak debu szyputkowego zimuje (MININA 1954). Niektore z uformowanych
przysztorocznych pakdéw po krotkim okresie spoczynku, trwajacym okoto trzy ty-
godnie, podejmuja rozwoj i wtedy na poczatku lipca pojawiaja si¢ pedy przyrostu
wtornego (Swigtojanskie), ktore czesto osiagaja wigksza dtugos¢ niz pedy przyro-
stu wiosennego. Przy sprzyjajacych warunkach pogodowych (obfite opady let-
nie), moze wystapié trzeci okres przyrostu dtugosci, ktorego efektem sa nieliczne,
krotkie pedy. Zjawisko wytwarzania peddw Swietojanskich wystepuje czesciej u
drzew kilkunastoletnich i stabnie wraz z wiekiem (JONES 1959).

Pedy rozwijajace si¢ debu szyputkowego i bezszyputkowego w pierwszym
okresie pedzenia w maju i czerwcu, tak zwane pedy zwyczajne, zdecydowanie
przewazaja w budowie i ksztattowaniu koron, a ich udziat wynosi okoto 93%. W
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trakcie wtornego pedzenia w lipcu tworza si¢ pedy proleptyczne (Swigtojanskie),
ktore stanowig okofo 5% wszystkich pedéw tegorocznych w koronach. W okresie
pedzenia wiosennego wraz z pedami zwyczajnymi tworzg si¢ rowniez tak zwane
pedy sylleptyczne z pakéw pachwinowych rozmieszczonych w dolnej polowie i u
podstawy peddw; udzial tych pedow w budowie korony osiaga okolo 2%
(BUCK-SORLIN i BELL 2000).

W Polsce obserwuje si¢ u debu szyputkowego dwa okresy przyrostu dtugosci
peddéw. Pierwszy z nich trwa okolo 22 do 35 dni, a drugi, rozpoczynajacy si¢ po
12-15 dniach przerwy, trwa ponad 50 dni (MICHALAK 1977).

4.2.3.5. Czas trwania okresu aktywnosSci

Ustanie przyrostu dtugosci i grubosci pedow jest oznaka konca okresu aktyw-
nosci fizjologicznej. Jesienia, a wigc juz w fazie spoczynku (glebokiego i wymu-
szonego) zaczyna si¢ przebarwianie liSci, a nastgpnie ich opadanie (ryc. 2). Na
Pomorzu Gdanskim liScie zaczynaja opadac przecietnie pod koniec pierwszej de-
kady pazdziernika, w Wielkopolsce — na poczatku listopada, a na Pogorzu
Slaskim w potowie listopada (WIERDAK 1924). Zanieczyszczenie atmosfery
moze znacznie przyspieszy¢ faz¢ rozpoczecia przebarwiania i opadania lisci, od-
powiednio o okoto 3 i 2 tygodnie (ANTIPOV 1957).
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Ryc. 2. Tempo opadania li§ci dgbu szyputkowego w Czechach (wg CHALUPY 1969)
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Calkowita dlugo$¢ okresu aktywnos$ci w Czechach wynosi przecigtnie okofo
150 dni (CHALUPA 1969), za§ w Polsce na Pomorzu Gdanskim 144 dni, w Wielko-
polsce 176dni, a na Pogorzu Slaskim — 196dni (W IERDAK 1924). Czas trwania
okresu aktywnoSci zalezny od wysokosci nad poziomem morza: w Rumunii na
wysokosci 200 m n.p.m. trwa on okofo 200 dni, natomiast na wysoko$ci 600 m
n.p.m. okofo 155 dni. Diugos¢ tego okresu zmienia si¢ takze w tym samym miej-
scu w roznych latach; przykladowo w Arboretum Mihaesti (Rumunia) sezon we-
getacyjny trwa od okoto 160 do 200 dni (TOMESCU 1957).

4.2.4. POLIMORFIZM PAKOW

Na rozwijajacych si¢ pedach debow szypulkowego i bezszypulkowego
zawigzuja si¢ paki, charakteryzujace si¢ znaczna réznorodnoscia. BONNET-MA-
SIMBERT (1984) wyr6znil szes¢ podstawowych typow pakéw: 1 — §piace, o nie-
wielkich rozmiarach; 2 — wylacznie lisciowe, w ktérych zawiazuja si¢ tylko
przyszioroczne pedy liSciowe; 3 — liSciowo-meskie, zawierajace zawiazki pedow,
lisci 1 kwiatostandw meskich; 4 — wylacznie z kwiatostanami meskimi (zawiazuja
si¢ one przede wszystkim w latach obfitego kwitnienia); 5 — liSciowo-zenskie,
z zawiazkami pedow, lisci i kwiatostanéw zenskich, oraz 6- lisciowo-hermafrody-
tyczne (obojnacze), w ktorych zawiazuja si¢ pedy, liscie i kwiatostany obu plci.
Podobne typy pakéw u debow (odpowiadajace typom 2—-6u B ONNET-MASIM-
BERTA) wyr6znia ROMASOV (1957). Méwi on takze o pakach §piacych i rezerwo-
wych, aczkolwiek nie wyodrebnia ich w oddzielng grupe. Jego zdaniem paki te,
usytuowane u podstawy pedéw, zachowuja swoja zywotno$¢ przez kilka do kilku-
dziesigciu lat. W przypadkach znacznej defoliacji koron dgb6éw, na skutek wio-
sennych przymrozkoéw lub intensywnych zeréw owadzich, paki $piace rozwijaja
sie, dzieki czemu nastepuje regeneracja ulistnienia; nie zawiagzuja si¢ w nich jed-
nak zadne struktury generatywne (ROMASOV 1957; BONNET-MASIMBERT 1984).

Deby wczesniej rozpoczynajace faze ulistnienia zawiazuja ogélem znacznie
wigcej pakow niz osobniki p6zno pedzace, bowiem wlasnie one sg przede wszyst-
kim narazone na wiosenne szkody przymrozkowe. W strefie okrajkowej drzewo-
stanu debu szyputkowego w trzech kolejnych latach obserwacji — 1951, 1952 i
1953, na 100 pedach drzew wczesnie pedzacych zawiazalo si¢ odpowiednio o
21,8%, 34,2% 1 58,6% wiecej pakéw niz na osobnikach ulistniajacych si¢ pdzniej
(ROMASOV 1957).
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4.2.5. OPIS KWIATOW I ICH ROZMIESZCZENIE NA PEDACH

Opisujac morfologicznie kwiaty debow, warto zacytowaé w oryginalnym
brzmieniu jeden z ich najstarszych opiséw, podany przez SZUBERTA (1827):

Rodzaj Dgb (Quercus) nalezy do gromady kotkowych, ma ple¢ wpol oddzie-
long, kwiaty mezkie zebrane sq w kotki w tem od innych rozne, ze kwiaty na osi kup-
kami sq umieszczone, i ze zamiast pospolitych luszczek majq kielichy piecdzielne, w
kazdym 5-10 precikow; kotki rozwiiaig si¢ dopiero na wiosng wraz z lisciami, z
paczkéw na pedach przesztorocznych. Zeniski kwiat sklada sie kielicha catego, w
ktorym tkwi stupek; ... Kwiaty Zeniskie, poiedynczo, albo po kilka razem, sq umiesz-
czone na pedach miodych dopiero sie rozwiiaigcych,....

Pozniejsze obserwacje tylko potwierdzily i uSciSlity opis SZUBERTA. Deby sa
gatunkami jednopiennymi, wiatropylnymi, z kwiatostanami jednopiciowymi,
zawigzujacymi sie w pagkach bocznych (OWENS 1991; VIDAKOVIC 1996; SUSZKA
iin. 2000) (patrz takze podrozdz. 2.1). Kwiatostany debow mieszcza si¢ w pakach
wraz z li§émi (czasem tylko formuja si¢ paki wytacznie z kwiatami meskimi), a
tworza si¢ zarOwno w pachwinach rozwijajacych si¢ liSci, jak i tusek okrywowych,
podczas gdy wierzcholki wzrostu w tych pakach pozostaja zawsze wegetatywne
(TUCOVIC i JOVANOVIC 1970; JACKSON i SWEET 1972; OWENS i BLAKE 1985;
DuUCOoUSSO i in. 1993). Kwiaty meskie w liczbie 9-15 osadzone sa na wiotkich
osiach kwiatostanowych (ryc. 3), zwisajacych pod wlasnym ci¢zarem i zgrupowa-
nych w kiSciach po 1-8 sztuk (MININA 1954; JONES 1959). Pojedynczy kwiat me-
ski sktada si¢ 5—-7-ptatkowego okwiatu oraz 4-12 precikdéw o diugosci nitki okoto
1 mm (MININA 1954; JOVANOVIC i TUCOVIC 1975). Okolo 80% kwiatostanow
meskich usytuowanych jest w Srodkowej i dolnej strefie pedéw (BONNET-MASIM-
BERT 1984). Poréwnanie cech meskich organdéw generatywnych debow szyputko-
wego i bezszyputkowego w zachodniej czesci masywu Kaukazu wskazuje na pew-
ne roznice iloSciowe migdzy obu gatunkami (tab. 1).

Kwiaty zenskie dgbow (ryc. 4) umiejscowione sa pojedynczo lub po kilka (1-5
sztuk, cho¢ zdarza si¢ nawet 12) na sztywnych szyputach w formie kloskow,
tworzac kwiatostany wyrastajace w pachwinach rozwijajacych sie lisci, w wierz-
chotkowej czesci wydtuzajacego si¢ pedu biezacego przyrostu (MININA 1954; JO-
NES 1959; ANONYM 1974; CECICH 1992; DUCOUSSO i in. 1993). Tam sytuuje si¢
okoto 65% wszystkich kwiatostanow zenskich (BONNET-MASIMBERT 1984). U
debu szyputkowego szypuly te sa wyraznie diuzsze niz u bezszyputkowego (SUSZ-
KA iin.2000) i osiagaja 3-6, a nawet 16 cm diugosci (VIDAKOVIC 1996). Wyjatko-
wo zdarza si¢, ze szypuly kwiatostanow zefiskich wyrastaja bezpoSrednio na pe-
dzie, a nie w pachwinach lisci (KOSTOV 1983). Pojedynczy kwiat zenski sktada si¢
z 6-platkowego okwiatu oraz stupka z tr6jkomorowa zalaznia typu gdrnego i trze-
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ma migsistymi znamionami. Zalgznia zawiera maksymalnie 6zalazkéw (S ZU-
BERT 1835; MININA 1954; JONES 1959; BONNET-MASIMBERT 1984).

W roku dobrego kwitnienia i przy dobrym oswietleniu paki kwiatowe roz-
mieszczone sa w calej koronie, bez wyraznej strefowosci. Na tej samej galezi paki
z kwiatostanami meskimi formuja si¢ zwykle na pedach nizszych rzedow niz paki

Ryc. 3. Kwiatostany meskie dgbu szypulkowego (fot. E. SZUBERT)
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Tabela 1.
Charakterystyka cech iloSciowych meskich organdw generatywnych Quercus petraea i Q. ro-
bur (wg POLEZAJA 1970, zmodyfikowane)

Cechy Quercus petraea Quercus robur
Dtugos¢ kwiatostandw meskich (mm) 77,0 64,2
Liczba kwiatostanéw meskich na jednym pedzie 6,1 45
Liczba kwiatéw meskich w jednym kwiatostanie 26,5 19,2
Liczba precikdéw w jednym kwiecie 7,3 6,8
Diugoé¢ pylnikéw (mm) 1,34 1,16
Szerokos¢ pylnikow (mm) 0,68 0,60

z kwiatostanami zefiskimi. Podobnie jest na pedzie rozwijajacym sie z paka oboj-
naczego (hermafrodytycznego), gdzie kwiatostany meskie znajduja si¢ u podsta-
wy strefy ulistnionej, a kwiatostany zenskie w czeSci wierzchotkowej tej strefy
(BONNET-MASIMBERT 1984). Procz obupiciowych kwiatostanéw pojawiaja si¢
takze niekiedy pojedyncze kwiaty obojnacze. U debu szypulkowego na Stowacji

Ryc. 4. Kwiatostany zenskie dgbu szyputkowego (fot. E. SZUBERT)
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znaleziono kwiaty zefiskie z uformowanymi w ich obrebie precikami. Kwiaty te
wytworzyly zardwno normalne ziarna pyltku, jak i zotedzie (OSTROLUCKA 1988).

4.2.6. CYKL ROZMNAZANIA GENERATYWNEGO

4.2.6.1. Zawigzywanie i rozw0j organdw generatywnych

Zawigzywanie kwiatostandw meskich u debu szyputkowego w rejonie Mo-
skwy rozpoczyna si¢ w pierwszym tygodniu sierpnia i trwa do poczatku wrze$nia
(USTINOVA 1958). Bardziej na potudnie, w okolicach Charkowa, proces ten roz-
poczyna si¢ w polowie lipca i konczy takze we wrzesniu (ROMASOV 1957), nato-
miast w poludniowej i zachodniej Europie proces ten rozpoczyna si¢ w czerwcu i
trwa do sierpnia (JOVANOVIC i TUCOVIC 1975; DUCOUSSO i in. 1993). Zdaniem
BONNET-MASIMBERTA (1984) dane o terminie inicjacji zawiagzkéw meskich u
debu szyputkowego i bezszyputkowego nie sa dos$¢ dokladne, natomiast w warun-
kach siedliskowych Francji mozna je wyraZnie rozpozna¢ w koncu sierpnia, kiedy
to po rozcigciu paka widoczne sg zawiazane kwiatostany. W tym czasie osiagaja
one dtugo$¢ okoto 1-1,5 mm, zachowujac t¢ wielkos$¢ do poczatku marca nastep-
nej wiosny.

Od konca sierpnia lub wrze$nia (w zaleznosci od polozenia geograficznego) w
pylnikach widoczna jest stabo zr6znicowana masa tkanki sporogennej, w ktorej od
listopada rozpoczyna si¢ roznicowanie komorek macierzystych pytku (USTINOVA
1958). Wedltug BONNET-MASIMBERTA (1978) dopiero na poczatku marca mozna
zauwazy¢ w tkance sporogennej pojedyncze komorki z zageszczona cytoplazma i
duzym jadrem, ktore sa pierwszymi komorkami macierzystymi pytku. W komor-
kach tych, w okresie od marca do kwietnia, na 3—4 tygodnie przed pojawieniem si¢
liSci, rozpoczyna si¢ mejoza (JONES 1959; USTINOVA 1958). Wedlug TUCOVICA i
JOVANOVICA (1970), w okolicach Belgradu poczatek aktywno$ci mejotycznej w
komorkach macierzystych mikrospor (ziaren pytku) zbiega si¢ z nabrzmiewaniem i
rozchylaniem tusek okrywowych pakdéw, co u Q. robur var. precox ma miejsce na
poczatku kwietnia, a u Quercus robur var. tardifolia — na przetomie kwietnia i maja.
Na przelomie pierwszej i drugiej dekady kwietnia obserwuje si¢ tetrady mikrospor,
a okoto 20 kwietnia widoczne sa pojedyncze, formujace si¢ ziarna (MININA 1954;
USTINOVA 1958; BONNET-MASIMBERT 1984). Dojrzewanie pytku odbywa si¢ juz
w trakcie wydluzania osi kwiatostandw, a rozwdj kolejnych kwiatéw meskich poste-
puje akropetalnie, to znaczy od podstawy osi kwiatostanu ku jej wierzchotkowi
(OWENS i BLAKE 1985). Na Stowacji w petni uformowane ziarna pytku debu szy-
pulkowego osiagaja dlugos$¢ 41-52 p i Srednice 38-45 p. W zakresach tych mieszcza
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si¢ rozmiary ziaren pytku dgbu bezszyputkowego, ktére wynosza odpowiednio:
42-44 11138-42 1 (OSTROLUCKA 1984). Nieco mniejsze wymiary ziaren pytku po-
daje w swej pracy POLEZAJ (1970) dla obu gatunkéw debow na Kaukazie. Wigksze
rozmiary ziaren pylku u debu bezszyputkowego podaje OLSSON (1975), odnoto-
wujac jednocze$nie znacznie wiekszy zakres zmiennoSci wewnatrzgatunkowej niz
miedzygatunkowe;.

Tlos¢ wytwarzanego pytku ma zwiazek z warunkami klimatycznymi, w jakich
odbywa si¢ proces formowania ziaren. Istotnie waznymi czynnikami sg przede
wszystkim temperatura maja i susza czerwcowo-lipcowa w czasie zawigzywania
organdw generatywnych, a wiec na rok przed pyleniem (CORDEN i MILLINGTON
1999). Natomiast warunki, w jakich formuja si¢ ziarna pylku nie wywieraja raczej
wickszego wplywu na jego zywotnosé. Swiadcza o tym wyniki analiz pylku debu
szypulkowego: zebrany przy gtownych szosach stowackich nie réznif si¢ zdolno-
Scig kietkowania i wzrostem tagiewek od pytku zebranego w Srodowisku pozba-
wionym zanieczyszczen atmosfery (OSTROLUCKA i KRIZO 1989).

Kwiatostany zeniskie zawigzuja si¢ rownoczesnie lub nieco tylko poZniej niz
kwiatostany meskie, o czym Swiadczy stwierdzana niekiedy obecno$¢ precikow u
podstawy kwiatostanow zenskich (BONNET-MASIMBERT 1984). Rowniez inni au-
torzy podaja koniec lata w roku poprzedzajacym kwitnienie jako pore inicjacji
zawigzkow kwiatostanow zenskich (JONES 1959; DUCOUSSO i in. 1993), aczkol-
wiek istnieja trudnoSci w odrdznieniu zawigzkdéw kwiatostanow zeniskich od
zawiazkow bocznych pakow lisciowych (BONNET-MASIMBERT 1984). Podobny
czasowy przebieg inicjacji zawigzkow kwiatostanow zefiskich opisano dla debow
poéinocnoamerykanskich (OWENS i BLAKE 1985).

4.2.6.2. Poczatek kwitnienia

Rozpoczynanie kwitnienia u dgbu szyputkowego wykazuje wyrazny zwiazek z
szerokoScia geograficzna. We wschodniej czeSci zasiegu gatunku poczatek kwit-
nienia drzew obserwowany jest najwcze$niej w Gruzji (Suchumi) — okoto 21
kwietnia, nastgpnie na Krymie (Jalta) — 4 maja, w rejonie Moskwy — 21 maja i w
okolicach Petersburga — okofo 30 maja (MISNIK 1956). Srednio fenofaza
poczatku kwitnienia przesuwa si¢ w Rosji z pofudnia na potnoc o 54 km na dobe
(TTURIN 1958). Przecietny termin rozpoczynania kwitnienia w Anglii to koniec
kwietnia (JONES 1959). W Czechach (Hradec Krélové) kwitnienie debu szy-
putkowego rozpoczyna si¢ przecigtnie pod koniec pierwszej dekady maja, wa-
hajac si¢ od 27 kwietnia do 16maja (C HALUPA 1964), a w Polsce na Pogorzu
Slaskim — na poczatku drugiej dekady maja (WIERDAK 1924).
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Kwitnienie debu bezszyputkowego przebiega podobnie jak u dgbu szyputko-
wego. Kilkuletnie obserwacje w mieszanym drzewostanie we Francji wykazaly, iz
odpowiednie fazy fenologiczne kwitnienia obu gatunkéw sa ze soba zsynchroni-
zowane. Pora i przebieg kwitnienia nie stanowia wigc bariery dla naturalnej hy-
brydyzacji obu gatunkéw (BACILIERI i in. 1995).

4.2.6.3. Kwitnienie meskie i zapylenie

Przecietnie pod koniec kwietnia, 1-2 tygodnie po otwarciu pakéw, kwiatosta-
ny meskie szybko wydtuzaja si¢ i osiggaja swe wlasciwe rozmiary. Wraz z za-
poczatkowaniem rozwoju pierwszych lisci (we Francji na poczatku maja) zaczyna
si¢ uwalnianie pylku z komér pytkowych precikdw, a pylenie na tym samym drze-
wie trwa 3-4 dni (BONNET-MASIMBERT 1984). Zdaniem TUCOVICA i JOVA-
NOVICA (1970) w skali jednego drzewa wigckszo$¢ pytku wysypuje si¢ w ciagu 24
godzin, podczas gdy w drzewostanie, w sprzyjajacych warunkach pogodowych
wigkszo$¢ pytku (okofo 80%) wysypuje si¢ w ciggu kilku pierwszych dni okresu
pylenia (CHALUPA 1964). Dobowe maksimum st¢zenia pytku dgbow w powietrzu
w okolicach Derby (Wielka Brytania) obserwuje si¢ okolo godziny 15.00 (COR-
DEN i MILLINGTON 1999).

Zdarza sig, iz cz¢$¢ kwiatostanéw meskich rozwija si¢ z opdznieniem i woOw-
czas calkowity czas wysypywania pytku na jednym osobniku moze przeciagnac si¢
nawet do kilkunastu dni, co przy istniejacej zmiennosci osobniczej w rozpoczyna-
niu pylenia przediuza ten proces w drzewostanie do 2—4 tygodni (JONES 1959).
Od poczatku lat siedemdziesiatych XX wieku obserwuje si¢ w Anglii coraz
wezesniejsze rozpoczynanie kwitnienia meskiego debow z jednoczesnym
wydluzeniem okresu pylenia, co moze by¢ spowodowane podwyzszeniem Sred-
nich temperatur powietrza (CORDEN i MILLINGTON 1999).

Oba gatunki debéw — szypulkowy i bezszypulkowy, wytwarzaja obfite ilosci
pytku, przenoszonego na znaczne odlegtosci (JONES 1959), zaleznie od zagesz-
czenia drzewostanu, opadow i stopnia rozwoju lisci (DUCOUSSO 1 in. 1993). W li-
tym drzewostanie dgbu szypulkowego w Danii przecigtna roczna produkcja
pytku wynosita od 3x10'? do 4x10'? ziaren na 1 ha (ANDERSEN 1974). Jeden
kwiatostan wytwarza okoto 550 000 ziaren pytku, ktory czesto w formie kilkuziar-
nowych agregacji jest przenoszony przez wiatr na odlegtos¢ kilkudziesigciu kilo-
metréw i unoszony w gore na 2-3 km; maksymalna jego koncentracj¢ w powie-
trzu obserwuje si¢ na wysokosci 100-200 m (JOVANOVIC i TUCOVIC 1975). Na
analogicznych wysokoSciach stezenie pytku w powietrzu jest dwukrotnie wigksze
w strefie okrajkowej niz we wnetrzu drzewostanu (ROMASOV 1957).
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Wicekszos¢ zotedzi (Srednio 67%) w okoto 120-letnim mieszanym drzewosta-
nie debu szypulkowego i bezszyputkowego o wymiarach 240 m X 240 m powstaje
na skutek zapylenia pylkiem docierajacym spoza drzewostanu. Analiza genetycz-
na tej czegsci zotedzi, w ktorych powstaniu uczestniczyl pylek z badanego drzewo-
stanu wykazata natomiast, iz w zapyleniu na danym drzewie matecznym uczestni-
czyly przede wszystkim drzewa ojcowskie, znajdujace si¢ w najblizszym otoczeniu
(w promieniu §rednio od 22,1 m do 64,6 m), przy znikomym udziale pytku z drzew
polozonych w odlegtosci 120-200 m (STREIFF i in. 1999).

Obserwacje na kilku gatunkach debéw wykazaly obecno$¢ ciekawego zjawi-
ska zahamowania powigkszania rozmiaréw blaszek liSciowych w czasie pylenia,
co ulatwia rozsiewanie pylku debéw, natomiast po uwolnieniu pytku z woreczkow
pylkowych obserwowano nagle przyspieszenie wzrostu liSci (SHARP i CHISMAN
1961, za OWENSEM i BLACKIEM 1985).

Poczatek i przebieg kwitnienia meskiego zwiazany jest wyraznie z warunkami
pogodowymi (CORDEN i MILLINGTON 1999). Pyleniu najbardziej sprzyjaja: tem-
peratura okoto 15°C, wilgotno$¢ wzgledna powietrza w przedziale 30-80%, pred-
kosé wiatru 1-3 m/s oraz brak opaddéw i przymrozkdéw (ROMASOV 1957). Wysoka
temperatura i niska wilgotno$¢ powietrza sprzyjaja takze przemieszczaniu pytku
debow na wigksze odleglosci, bowiem wtedy jest on suchszy i wystepuje zwykle w
formie pojedynczych ziaren. Wiosenne przymrozki powoduja czesto powazne
uszkodzenia kwiatostanéw meskich. W potaczeniu z wysoka wilgotnoS$cia w okre-
sie kwitnienia utrudnia to otwieranie pylnikéw, mimo iz jest w nich obecny w
pelni uformowany pylek. Przejrzate kwiatostany meskie opadaja z zamknigetymi
pylnikami, bez uwolnienia pytku. W ten sposob nie dochodzi do zapylenia, co
skutkuje prawie catkowitym brakiem owocowania, nawet przy zwigkszonej obfi-
tosci kwitnienia zenskiego (BONNET-MASIMBERT 1984).

Niekorzystny wplyw na przebieg zapylenia moze takze wywierac ciepta, sucha
iwietrzna pogoda przed osiagni¢gciem dojrzalosci przez kwiatostany meskie, kto-
ra przyspiesza otwieranie pylnikow i uwalnianie niedojrzaltych ziaren pytku, nie-
zdolnych do zapylenia (VOGT 1969, za BONNET-MASIMBERT 1984).

4.2.6.4. Kwitnienie zenskie

Kwiatostany zefiskie uwidoczniaja si¢ nieco pozniej od kwiatostandw me-
skich, juz po rozwinieciu pierwszych liSci (BONNET-MASIMBERT 1984). Wraz z
wydtuzaniem szypulki ukazuja si¢ szyjki stupkow kwiatow zenskich, zakonczone
potrdjnymi znamionami, pokrytymi lepka, zabarwiong intensywnie na karmazy-
nowo epiderma (MININA 1954; DUCOUSSO i in. 1993). W tym stadium kwiaty
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zenskie sa gotowe do przyjecia pylku, a stan tej gotowosci trwa u pojedynczego
kwiatu do 6 dni, za§ w obrebie kwiatostanu — do 11 dni (DUCOUSSO i in. 1993).

4.2.6.5. Zaptodnienie

W obrebie rodzaju Quercus wystepuja dwie grupy gatunkow, wyrdzniane mie-
dzy innymi ze wzgledu na odstep czasu miedzy zapyleniem a zaplodnieniem. U
debdw europejskich — szyputkowego i bezszyputkowego, nalezacych do podro-
dzaju Quercus (Lepidobalanus), cykl generatywny odbywa si¢ w dwoch kolejnych
sezonach wegetacyjnych i trwa okofo 16miesigcy: w pierwszym roku nastgpuje
zawigzanie i zréznicowanie organdw generatywnych, a w drugim — kwitnienie, za-
pylenie, zaptodnienie i dojrzewanie zotedzi (BONNET-MASIMBERT 1984).

Ziarna pylku osiadajace na w pelni rozwinigtym znamieniu (ich liczba moze
siega¢ nawet 30 na powierzchni znamienia wynoszacej okoto 1 mm?) kietkuja w
normalne fagiewki, natomiast w przypadku niedojrzalego znamienia traca swoja
zywotno$¢ w ciagu 2-3 dni. Istnieja sugestie, ze kietkowanie pylku rozpoczyna si¢
dopiero po kilku tygodniach od zapylenia z uwagi na jeszcze niezupetnie w tym
czasie ukonczony rozwdj zalazka (CECICH 1992).

Kietkowanie pylku wymaga odpowiedniej dla gatunku temperatury. Na
przyktad — pytek debu omszonego (Quercus pubescens) kietkuje in vitro w tempe-
raturze okoto 30°C, a pytek debu szyputkowego — przy okoto 20°C (JICINSKA i
KONCALOVA 1978). U dgbu szyputkowego pylek tego samego osobnika nie
kietkuje zbyt dobrze na znamionach kwiatéw zefiskich, co sugeruje, ze mamy do
czynienia ze zjawiskiem samosterylnosci; nie dochodzi wigc do samozaplodnie-
nia i degeneracyjnego chowu wsobnego (JONES 1959). Przeszkoda w dobrym
kietkowaniu pytku moze by¢ takze zakwaszenie Srodowiska znamienia przez kwa-
$ne deszcze. W warunkach in vitro praktyczna utrata zdolnosci kietkowania ob-
serwowana byta przy pH 3,0 i nizszym, a optymalne wartosci pH dla kietkowania
pytku debu szypulkowego miescily sie w przedziale 3,6-5,6 (HOLUB i OSTRO-
LUCKA 1988).

Miedzy zapyleniem a zaptodnieniem uplywa okoto 8 tygodni, a sam proces
zaplodnienia trwa okofo 10-15 dni i dotyczy tylko jednego z szesciu zalazkow
(pozostalych 5 ulega degeneracji). Do momentu zaptodnienia tego zalazka cata
zalaznia ukryta jest w miseczce, a jej szybki wzrost rozpoczyna si¢ bezpoSrednio
po zaplodnieniu. Brzegi miseczki rozchylaja si¢ i uwidacznia si¢ powierzchnia
przysziej zoledzi. W ten sposob rozpoczyna si¢ faza wzrostu zotedzi trwajaca
przecietnie od konca lipca do drugiej polowy wrze$nia (ROMASOV 1957; JONES
1959; JOVANOVIC i TUCOVIC 1975; CECICH 1992; DUCOUSSO i in. 1993).
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U debow z podrodzaju Erythrobalanus, migdzy innymi u uprawianego u nas
poinocnoamerykanskiego debu czerwonego (Q. rubra) lub spotykanego w par-
kach dgbu btotnego (Q. palustris), pytek osiada na znamionach i zaczyna kietko-
wac, osiggajac podstawe szyjki. Nastepnie rozwdj tagiewki pytkowej ulega zatrzy-
maniu na okolo 13 miesigcy i dopiero nastgpnej wiosny dochodzi do zaplodnienia
zalazka i rozwoju zarodka oraz zoledzi (STAIRS 1964; BONNET-MASIMBERT
1984; DUCOUSSO i in. 1993). Cykl generatywny tych dgbow roztozony jest na 30
miesigcy, liczac od zawigzania organdw generatywnych: w pierwszym roku naste-
puje inicjacja i roznicowanie zawigzkdéw kwiatowych, w drugim roku — kwitnienie
i zapylenie, a w nastepnym — zaplodnienie, rozwo6j i dojrzewanie zoledzi. Taki
przebieg embriogenezy (rozwoju zarodka) przypomina Pinus sylvestris, u ktorej
wystepuje podobna, trzynastomiesigczna przerwa migdzy zapyleniem a zapiod-
nieniem (CHAELUPKA 1993). Po zaplodnieniu w drugim roku rozwoj zarodka i
zoledzi przebiega natomiast podobnie jak u dgbéw z podrodzaju Quercus (STA-
IRS 1964). U debow obserwuje si¢ czasem poliembrioni¢ (wielozarodkowosc),
ktora jest skutkiem zaptodnienia komorek jajowych w dodatkowych zalgzkach
(JOVANOVIC i TUCOVIC 1975).

4.2.7. CZESTOTLIWOSC KWITNIENIA I OBRADZANIA NASION

Dane na temat czestotliwo$ci pojawiania si¢ dobrych urodzajow u debow —
szypulkowego i bezszypulkowego, sa bardzo rozbiezne. JOVANOVIC i TUCOVIC
(1975) podaja, ze okresowos¢ obradzania u deboéw zalezy od warunkéw klima-
tycznych: w strefach cieplejszych obfite urodzaje wystepuja Srednio co 5 lat, w
chtodniejszych — co 8-10 lat. U debu szyputkowego na Biatorusi i Ukrainie dobre
urodzaje zotedzi pojawiaja si¢ co 2-3 lata (§IMANYUK 1964). W Polsce wystepuja
czasem dwa kolejne lata dobrego urodzaju, bywa jednak, ze przerwa miedzy nimi
siega 9 lat (KANTOROWICZ 2000). Dwuletnia cyklicznos$¢ kwitnienia zaznacza si¢
wyraznie w Danii (ANDERSEN 1974), natomiast w Holandii w ciagu 38 lat obser-
wacji odnotowano tylko jeden rok o urodzaju okre§lanym jako dobry, 3 lata jako
dos¢ dobre, a pozostate lata mieScily si¢ na przyjetej skali urodzaju w zakresie od
S§redniego do bardzo stabego (LA BASTIDE i VAN VREDENBURCH 1970). Dab
bezszyputkowy we wschodniej Francji obradza obficie co 7-10 lat, a w czeSci za-
chodniej co 2-3 lata; nieco czestsze sa lata dobrego urodzaju u dgbu szyputkowe-
go (SUSZKA i in. 2000). Z kolei w Anglii przyjmuje si¢, ze dobre urodzaje zotedzi
u debu bezszyputkowego wystepuja co 3-5 lat, natomiast u debu szyputkowego co
2-4 lata (MATTHEWS 1955). Okresowo$¢ obradzania zoledzi nie zawsze koreluje
jednak z okresowoscia kwitnienia meskiego (ryc. 5). W ciagu 19 lat obserwacji
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Ryc. 5. Pylenie dgbéw w okolicach Cardiff (Walia) w latach 1942-1961 (wg HYDE 1963)

(1941-1961) zotedzie obrodzily najobficiej w 1948 roku przy dos¢ wysokiej, choé
nie najwyzszej — intensywnosci pylenia, 3255 ziaren pylku na 5 cm?, a dobry uro-
dzaj odnotowano takze po najstabszym pyleniu, to znaczy w 1955 roku, kiedy na
5 cm? opadlo tylko 259 ziaren pytku (HYDE 1963).

Ostateczna wielko$¢ urodzaju zoledzi u réznych gatunkéw degbdw zalezy jed-
nak w znacznej mierze od skali zamierania i opadania kwiatostandw zenskich w
czasie kwitnienia, a takze po pyleniu. U debu szyputkowego na Stowacji jeszcze
przed zaplodnieniem opada okolo 50% kwiatostanow, i to zaréwno po wolnym,
jak i kontrolowanym zapyleniu (BOLVANSKY i OSTROLUCKA 1994). Wediug wie-
loletnich obserwacji, deby na Nizinie Wegierskiej kwitna corocznie, a przyczyna
nieregularnych urodzajow zoledzi sa susze, powodujace obumieranie znacznej
liczby rozwijajacych sie kwiatow zefiskich (MATYAS 1965). Istotna role odgry-
waja takze spo6znione przymrozki wiosenne, redukujace nieraz bardzo radykalnie
liczebnos¢ kwiatow zenskich (bywa, ze az o 90%); okoto dwie trzecie z tej grupy
kwiatoéw zamiera miedzy zapyleniem a zaptodnieniem (ROMASOV 1957), za$ po-
zostale w trakcie zaptodnienia i rozwoju zarodkéw (MININA 1954; WILLIAMSON
1966; JOVANOVIC i TUCOVIC 1975; OWENS i BLAKE 1985; CECICH i SULLIVAN
1999). Zaleznosci migdzy obfitoscia kwitnienia zenskiego a wielkoscia urodzaju
zoledzi u dwdch gatunkéw deboéw poinocno-amerykanskich ilustruje tabela 2.
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Regulacja wielko$ci urodzaju u debéw odbywa si¢ rowniez poprzez zmiany w
proporcjach réznego typu pedéw i pakdw (BONNET-MASIMBERT 1984). Liczba
peddéw z kwiatami na tych samych osobnikach wolnostojacych w okolicach Mo-
skwy zmienia si¢ z roku na rok. Przykladowo w 1950 roku 93% og6tu pedéw na
drzewie stanowily pedy z kwiatostanami meskimi i zefiskimi, natomiast u tego sa-
mego osobnika w rok p6zniej udziat pedoéw z kwiatostanami spadt do 34% (MINI-
NA 1954).

Na przecietnej galezi w roku Sredniego urodzaju paki z kwiatostanami stano-
wia okofo 64% ogotu pakdw, z czego 28,4% to paki z kwiatostanami meskimi,
21,8% — z zefiskimi i 14,2% - z kwiatostanami obu plci; pozostale to paki
wylacznie liSciowe (18,2%) i $piace (17,4%). Nieco inaczej wygladaja te propor-
cje w roku dobrego urodzaju, kiedy praktycznie na pedach obserwuje si¢ paki tyl-
ko trzech typoéw: z kwiatami meskimi (paki liSciowo-meskie i meskie) — okoto
45%, paki obojnacze — okolo 43% i paki zefiskie (liciowo-zenskie) — okofo 12%.
Charakterystyczny w roku dobrego urodzaju jest brak pakéw wylacznie liscio-
wych. W zaleznosci od obfitosci obradzania zmieniaja si¢ takze przecigtne liczby
kwiatostanow zenskich i meskich w pojedynczych pakach: w roku dobrego uro-

Tabela 2.
Charakterystyka kwitnienia i obradzania zoledzi na przykladzie dgbéw amerykanskich (wg
CECICHA 1999)

Analizowane cechy Lata

1990 1991 1992 1993 1994 1995 19961997

Quercus velutina

—liczba kwiatow zefiskichna  126,8 55,3 57,5 61,8 532 558 432 -
galeziach probnych

— % obumierajacych kwiatow 93 88 84 89 93 92 74 -
zenskich*

—liczba dojrzalych zoledzina 4242 3172 4398 3249 1780 2134 5369 -
jedno drzewo™

Quercus alba

—liczba kwiatoéw zefiskichna ~ 146,3 49,1 47,8 52,1 87,1 83,5 46,6 12,6
galeziach probnych

— % obumierajacych kwiatow 93 93 95 91 99 85 86100
zeniskich

—liczba dojrzalych zoledzina 4895 1502 1142 2316 1665 5987 2985 0
jedno drzewo

* obserwacje z roku nastgpnego (u Q. velutina zolgdzie dojrzewaja w rok po kwitnieniu
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dzaju wynosza one odpowiednio 2,21 3,5, podczas gdy w roku §redniego urodzaju
-1,812,9 (BONNET-MASIMBERT 1984).

Wiele danych wskazuje jednak, iz zasadniczym czynnikiem redukujacym spo-
dziewany urodzaj zoledzi sa owady, szczeg6lnie zwojka zieloneczka (Tortrix viri-
diana), ktorej masowe pojawy zbiegaja si¢ czgsto z poczatkiem rozwoju pakow.
Sprawia to, iz gasienice owada zeruja gléwnie na rozwijajacych si¢ w pierwszej
kolejnosci kwiatostanach meskich i mimo znacznej liczby ocalatych kwiatow zen-
skich brakuje pylku do skutecznego ich zapylenia. Skutkiem braku zapylenia, a
tym samym i zaplodnienia, jest obumieranie kwiatéw zeniskich i w konsekwencji
brak urodzaju zoledzi (JONES 1959; BONNET-MASIMBERT 1973, 1984). Na pod-
stawie powyzszych danych mozna wigc powiedziec, ze u dgbéw mamy do czynie-
nia nie tyle z okresowoscia kwitnienia, ile z okresowoscia owocowania.

4.2.8. CZYNNIKI WPEYWAJACE NA KWITNIENIE
I OBRADZANIE ZOLEDZI

Liczba zawigzanych kwiatéw i obfito§¢ pylenia oprécz corocznych wahan
zwigzana jest wyraznie z rozmiarami drzew. IloSciowy obraz tej zmiennosci ilu-
struja szczegdlowe obserwacje przeprowadzone w Japonii w drzewostanach azja-
tyckiego debu Quercus mongolica var. grosseserata (wszystkie ponizsze wartosci
liczbowe podano w przeliczeniu na 1 ha i rok). W trzyletnim okresie obserwacji
(1981-1983), w miodszym drzewostanie o przeci¢tnej pierSnicy drzew 13,8 cm,
liczba zawigzanych kwiatostanoéw zefiskich wahata sie od 0,91 x 10° do
2,25 x 10°, natomiast liczba kwiatostanéw meskich —od 1,14 x 10°do 4,56x 10°.
Wysypywana przez te kwiatostany liczba ziaren pytku osiagala wartosci od
1,2 X 102 do 5,3 x 10'2. W starszym drzewostanie (przecietna pierénica drzew
57,5 ecm i pigcioletni okres obserwacji: 1981-1985) liczba kwiatow zenskich byta
tylko nieco wyzsza i wahata si¢ miedzy 1,03 X 10° a 2,44 x 10°. WyraZniejszy byt
natomiast wzrost liczby kwiatostanéw meskich —od 2,64 x 10°do 6,71 x 106, oraz
liczby ziaren pytku — od 2,8 x 10> do 7,9 X 10'2 (SAITO i in. 1989).

Produkcja kwiatow zenskich i kwiatostanéw meskich u Q. mongolica var.
grosseserata zalezna jest takze od wystawy stoku, na ktérym ro$nie drzewostan.
Liczba kwiatéw zeniskich w dojrzatym drzewostanie na stoku zachodnim jest o
33-50% wyzsza niz na stoku wschodnim. Z kolei kwitnieniu meskiemu sprzyja
nachylenie stoku ku wschodowi, drzewostan wytwarza wtedy okoto 2-3-krotnie
wigcej kwiatostandw niz na stoku zachodnim (SAITO i in. 1988).

Charakterystyczny dla debow bardzo wysoki procent obumierajacych kwia-
tow zeniskich jest réwniez w pewnym stopniu uzalezniony od wieku drzew.
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W mtiodszym drzewostanie Q. mongolica var. grosseserata $redni udzial zamie-
rajacych kwiatow zenskich siggal bowiem 82%, a w starszym — nawet 95% (SAITO
iin. 1989). Od grubosci pni, a poSrednio i wielkosci korony, zalezy takze obfitosé¢
obradzania zoledzi przez pojedyncze drzewa: osobnik dgbu czerwonego o piers-
nicy do 40 cm obradza okolo 800 zoledzi, natomiast plon z jednego drzewa o
piersnicy 51-56 cm wzrasta do okoto 1600 zotedzi (SUSZKA i in. 2000).

4.2.9. KWITNIENIE I OBRADZANIE ZOLEDZI
NA PLANTACJACH NASIENNYCH

Niezaleznie od pochodzenia geograficznego klonéw debu szyputkowego, w
Srodkoworosyjskiej strefie lasostepu (rejon Woroneza), a takze w Motdawii,
kwiatostany zefiskie i meskie pojawiaja sie na szczepach tego gatunku juz 2-3 lata
po szczepieniu (TISCENKO 1982; EFIMOV 1997). W wieku 4-5 lat notowano wy-
stepowanie kwiatostandw juz u 64-76% wszystkich szczepdw na plantacji, a ich
liczba na jednym szczepie wahata si¢ w granicach od 2 do 670 sztuk. Tendencje
wzrostowa w nasileniu pojawiania si¢ kwiatostandw obserwowano do wieku
okoto 12 lat, po czym nastgpowala wzgledna stabilizacja obfitoSci kwitnienia
szczepow (EFIMOV 1997).

Dla poréwnania mozna poda¢ dane dotyczace kwitnienia klonéw Quercus
alba na plantacjach nasiennych w stanie Tennessee (USA). Pierwsze kwitnienie
klonow tego gatunku debu obserwowano po 6latach. Po dwoch kolejnych latach
kwiatostany zenskie i meskie obserwowano juz u 85% klondéw (przynajmniej na 1
szczepie z klonu), a w wieku 10 lat u 94% klonéw (FARMER 1981).

Ro6znice migdzy klonami dgbu szyputkowego w rozpoczynaniu kwitnienia se-
zonie wegetacyjnym wynosily 12-13 dni, a migdzy szczepami w obregbie klondw
2-3 dni. Obserwacje pylenia na plantacjach nasiennych w §rodkowej Rosji wska-
zuja na niedostatek pytku w pierwszych latach istnienia plantacji. W wieku 6lat
na 1 cm? powierzchni chwytnej opada okoto 60 ziaren pytku (EFIMOV 1993), jed-
nak juz w wieku 10-13 lat liczba ta wzrasta przecig¢tnie do okoto 1700, a poszcze-
g0lne szczepy produkuja w tym wieku od 3 do 270 g pytku. Uszeregowanie klo-
noéw pod wzgledem obfitosci kwitnienia jest dosy¢ stale i z uptywem wieku nie
podlega radykalnym zmianom (EFIMOV 1993, 1997).

Odpowiednia do wlasciwego zapylenia ilo$¢ pytku, okoto 10 kg na 1 ha, osiaga
plantacja w wieku mniej wigcej 15 lat. Mimo tak znacznych ilosci pytku, niska (od
2 do 19%) przezywalnos$¢ zalazni w kwiatach zenskich na szczepach debow Swiad-
czy o tym, ze obfito$¢ pylenia nie jest odpowiedzialna za to zjawisko. Zasieg roz-
przestrzeniania pytku na klonowej plantacji nasiennej siega 250 m, jednak
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gldwna czes¢ pytku osiada w odlegtosci 30-35 m od pylacego szczepu (EFIMOV
1993, 1997).

Pewnej modyfikacji kwitnienia na klonowych plantacjach nasiennych mozna
dokonywac poprzez nawozenie mineralne (patrz takze podrozdz. 4.4). W drugim
roku po zastosowaniu nawozenia azotowo-fosforowo-potasowego na plantacji
nasiennej dgbu szypulkowego w Motdawii uzyskano podwyzszenie liczby kwiato-
stanow zenskich o0 9-16%, a meskich o 23,8-80,9%, w zaleznoSci od zastosowanej
dawki poszczegblnych sktadnikéw. Réwnoczesnie uzyskano wyrazna poprawe ja-
kosci zotedzi: liczba zdrowych zotedzi na jednym szczepie wzrosta $rednio z 14,4
w wariancie kontrolnym do 54,9 po nawozeniu (TISCENKO 1986).

Obradzanie zolgdzi na klonowej plantacji nasiennej zaczyna si¢ w ré6znym
wieku. W Rumunii wszystkie klony dgbu szypulkowego na plantacjach nasien-
nych zaczynaja obradzac¢ zoledzie w wieku 4-5 lat (ENESCU i in. 1975). Znacznie
pozniej zaczynaja obradzac klony obu gatunkéw debow w Niemczech, bo dopiero
10-15 lat po szczepieniu, przy czym pierwszy oplacalny urodzaj pojawia si¢ Sred-
nio w wieku 15 lat u dgbu szyputkowego i 20 lat u debu bezszyputkowego (KLEIN-
SCHMIDT i in. 1975).

W okolicach Woroneza w ciagu 15 lat istnienia plantacji dgbu szyputkowego
maksymalny plon 125 kg zoledzi z hektara uzyskano w wieku 8-9 lat (EFIMOV
1993), a na plantacjach niemieckich rekordowe zbiory dla debu szyputkowego i
bezszyputkowego wynosily odpowiednio 380 i 270 kg zotedzi z hektara (KLEIN-
SCHMIDT i in. 1975). Z kolei na 10-letniej plantacji wegierskiej najlepszy klon
debu szyputkowego obradzat $rednio 2 kg zolfedzi z jednego szczepu (TOTH
1987). W iloSci obradzanych zoledzi istnieja wyrazne roéznice migdzy klonami i
zdarza sig, ze zbidr z jednego klonu moze stanowié az 85% ogdlnej liczby zotedzi
zebranych na plantacji w danym roku (KLEINSCHMIDT i in. 1975; KLEIN-
SCHMIDT 1986).

Biorac pod uwage wiek rozpoczynania optacalnego obradzania oraz straty
postepujace wraz z wiekiem wskutek zamierania szczepéw z powodu niezgodno-
$ci podktadki i zrazu, oceniono w Niemczech przecigtny czas trwania produkcji
zoledzi na debowej plantacji nasiennej na okoto 30 lat, liczac od pierwszego kwit-
nienia. W ciagu tego okresu §rednia roczna produkcja zotedzi z hektara wyniosta
250 kg (KLEINSCHMIDT i in. 1975).

Na plantacjach nasiennych debu szyputkowego zaktadanych z siewek pierw-
sze kwiatostany zenskie pojawialy si¢ w 8 roku od wysiewu zoledzi. W wieku 10
lat obserwowano je na okoto 30% wszystkich osobnikéw na plantacji, a ich $red-
nia liczba na jednej siewce wynosila okofo 40 sztuk; w tym wieku zaczynaly
zawigzywac si¢ rowniez pierwsze kwiatostany meskie, jednak zaggszczenie wysy-
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pywanego pytku bylo trzykrotnie mniejsze niz na plantacji klonowej, co prawdo-
podobnie bylo przyczynag braku obradzania zotedzi (EFIMOV 1997).
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GENERATIVE PHASE IN ONTOGENESIS

Summary

Various features of generative development of two main European species of oaks, i.e.
Quercus robur and Q. petraea were evaluated in the chapter. An attention was drawn to the
juvenility phenomenon defined as a period from zygote stage to the first flower induction.
The length of juvenile period depends on genotype and environmental variables, and pre-
cocious flowering of Quercus robur was noticed at 4—6years of age. The short description of
active period was given including girth and height increments, leave development and bud
formation. Six type of buds can be distinguished in oaks: leaf, leaf-male, male, leaf-female,
leaf-hermaphrodite and dormant, and an attention was drawn to the morphological and
functional aspects of inflorescens and flowers and their distribution on shoots and in the
crown.

Seasonal course of flower bud induction and development was discussed in connection
with the seasonal vegetative growth processes, giving a description of time table for
microsporogenesis, pollen formation and ripening, pollination and fertilization. The gener-
ative cycle from flower induction to seed maturation needs two growing seasons to be com-
pleted in oaks from the subgenera Quercus (Lepidobalanus), and three subsequent growing
seasons in oaks from the subgenera Erythrobalanus are needed.

The production of male and female flowers in oaks depends on stand age, stem diame-
ter and crown volume. Abundant seed crops in Q. robur and Q. petraea are observed period-
ically, even 8-10 years, and it is most likely a result of mass male flower injuries done by
Tortrix viridiana. As a consequence a lack of pollen and female flower decay is observed.
Several oak clonal and seedling seed orchards were established in different countries to
produce acorns. Clonal seed orchards were much more effective and could produce acorns
for 30 years in the amount of 260 kg per year on average.

BARBARA KIELISZEWSKA-ROKICKA

4.3. WYMIANA GAZOWA I GOSPODARKA WODNA

W lasach li§ciastych strefy umiarkowanej wymiana gazowa jest zjawiskiem se-
zonowym, zar6wno z powodu sezonowosci wegetacji, jak i z powodu zmie-



