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nia badali (Kull i Frey 1984). Stwierdzili oni,
ze oddychanie (w przeliczeniu na 1 m2
powierzchni pnia) jest nieco wieksze na

RS <= 10.0 <= 125 mm<= 150
m»<= 175 mm> 175

Ryc. 5.12. Zalezno$¢ natezenia oddychania (RS)
pnia Swierka pospolitego od temparatury i ter-
minu w okresie wegetacyjnym. Wartosci RS
podano w mg CO2 dm 2 h' (Kuli i Frey 1984,

zmienione)

wysokosci 2,5 m niz na wysokosci 11,5 m.
Jedynie w okresie wiosennym oddychanie
na 11,5 m przewyzszato wartosci stwierdza-
ne na nizszej wysokosci. Roznice te byly

5.2.
(Stanistawa Pukacka)

Wozrost i rozwoj roslin kontrolowany jest
przez niskoczasteczkowe zwigzki, znajdu-
jace sie w komérkach w stosunkowo niskich
stezeniach, dziatajgce w miejscach odle-
glych od miejsca ich syntezy, zwane fito-
hormonami lub regulatorami wzrostu. Hor-
mony roslinne dzielg sie na pie¢ zasadni-
czych grup: auksyny, gibereliny, cytokininy,
kwas abscysynowy i etylen. Ostatnio za
regulatory wzrostu uznaje sie réwniez po-
liaminy. Badaniom hormonéw roslinnych
poswiecono wiele prac, na tle ktérych te

istotnie skorelowane z dynamikg przyrostow
na grubos$¢ pnia na réznych wysokosciach.
Zalezno$¢ miedzy temperaturg powietrza
i natezeniem oddychania w sezonie wege-
tacyjnym przedstawia rycina 5.12.

Oprécz oddychania waznym czynnikiem,
od ktérego zalezy produktywnos¢ jest go-
spodarka wodna rosliny. Za jeden ze wskaz-
nikéw tej zaleznosci uwazany jest wspot-
czynnik transpiracji, ktéry wskazuje ile wo-
dy potrzebuje roslina na wytworzenie jed-
nostki masy. Wspoéitczynnik ten wykazuje
duza zmiennos$¢, zaréwno w odniesieniu do
czynnikow klimatycznych, edaficznych jak
i gatunku rosliny. Z badan wykonanych
przez Polstera (1967) wynika, ze w przy-
padku $wierka pospolitego wspoétczynnik
transpiracji réwny jest 231 g H20 g’l sm.-
Uszeregowat on poszczegolne gatunki
drzew w nastepujgcej kolejnosci w miare
spadku wspotczynnika transpiraciji:

dab > brzoza > sosna > modrzew > SWIERK
> daglezja > buk.

Wspotczynnik transpiracji jest znacznie
wyzszy u roslin zielnych. Dla wiekszosci
przedstawicieli tej grupy waha sie on,
w przypadku gatunkéw typu C3 - w gra-
nicach 520-840, a C4 od 240 do 370 ¢
H20 g” sm.-

Hormonalna regulacja wzrostu i rozwoju

dotyczace drzew lesnych, a w szczeg6lnos-
ci drzew szpilkowych, zajmujg niewielki
procent. Z kolei sposréd drzew szpilkowych
najwiecej prac z zakresu hormonalnej re-
gulacji wzrostu i rozwoju wykonano na
sosnie zwyczajnej. Opracowanie niniejsze
zawiera wiekszos¢ danych, dotyczacych ro-
li hormonow roslinnych w regulacji wzrostu
i rozwoju Swierka pospolitego [Picea abies
(L) Karst.], jakie ukazaly sie w ostatnim
dwudziestoleciu, co pozwoli na ocene aktu-
alnego stanu badan w tej dziedzinie.
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5.2.1. Wystepowanie fitohormonoéw
i ich rola w procesach
Wzrostu i rozwoju

5.2.1.1. Auksyny

Naleza do najlepiej poznanych regulato-
row wzrostu. Pod tym terminem kryjg sie
naturalne i syntetyczne substancje, ktore sty-
mulujg wzrost elongacyjny pedoéw i koleop-
tyli. Kwas indolilooctowy (IAA) jest najwaz-
niejsza, naturalnie wystepujaca auksyng
u roslin wyzszych. IAA u drzew szpilko-
wych odpowiada za wiele proceséw roz-
wojowych, takich jak: wzrost elongacyjny
peddéw, aktywnos¢ kambialng, ksylogeneze,
reakcje na fotoperiod. Syntetyzowany jest
w igltach i pakach, a nastepnie transporto-
wany do innych organdw. Przemieszczanie
sie auksyny odbywa sie na zasadzie powol-
nego transportu polarnego i szybkiego, nie-
polarnego, przez floem. W literaturze brak
jest danych na temat transportu auksyny
u Swierka. Wodzicki i Wodzicki (1981) sa
zdania, ze dla Swierka, podobnie jak dla
sosny, aktualna jest falowa teoria bazypetal-
nego, to jest od wierzchotka do podstawy,
przemieszczania sie auksyny. Kwas indolilo-
octowy wystepuje w tkankach roslinnych w
stanie wolnym i zwigzanym.

Obecnos¢ IAA w pakach i siewkach P.
abies wykryta Steen (1972), postugujac sie
testami biologicznymi. Ostatnio do ozna-
czen zawartosci I1AA w tkankach roslinnych
stosuje sie bardziej doskonate techniki, takie
jak wysokocisnieniowa chromatografia cie-
czowa (HPLC), spektrometria masowa i testy
immunologiczne.

Testami biologicznymi postugiwali sie tak-
ze IvoNis i wspotpracownicy (1983), ktorzy
badali roczng dynamike regulatora wzrostu
w iglach jedno- i dwuletnich, szczepionych
drzew Swierka pospolitego. Wedtug nich,
okres spoczynku pgkoéw charakteryzuje sie
wysokim poziomem auksyn. Fackler i wspot-
pracownicy (1986) zastosowali metode te-
stow immunologicznych do przesledzenia
rozmieszczenia IAA w igtach Swierka po-
spolitego w zaleznosci od ich potozenia

w koronie drzewa, wieku i od okresu wege-
tacyjnego. Badali oni auksyne wolng i zwig-
zang. Wykazali, ze stezenie wolnej auksyny
w iglach jest wyzsze po stronie zacienio-
nej korony niz w petnym Swietle. Najwiecej
auksyny zawieraly miode igly w strefie
wierzchotkowej korony, w maju. W nastep-
nych miesigcach nastepowat spadek zawar-
tosci 1AA, ktory w lipcu osiggat minimum.
W pazdzierniku obserwowano ponowny
jego wzrost. Roéznice w zawartosci 1AA w
cyklu rocznym w igtach jedno- i dwuletnich
oraz w igtach biezacego rocznika, potozo-
nych na nizszych okoétkach, bylty o wiele
mniej drastyczne. W pakach 93% catkowi-
tej zawartosci IAA stanowit IAA wolny.
W iglach natomiast przewazata jego forma
zwigzana. W podsumowaniu wynikéw
autorzy stwierdzili, ze na podstawie bez-
wzglednych zawartosci wolnej i zwigza-
nej auksyny w igtach Swierka, nie mozna
wnioskowa¢ o potencjalnych mozliwos-
ciach wzrostowych organéw drzewa. Psota
i wspotpracownicy (1992), badali zawartosé
IAA w igtach 10- i 240-letnich drzew Picea
abies, w cyklu rocznym. Stwierdzili oni, ze
zawartos¢ auksyny spadata od pazdzier-
nika do grudnia, po czym wzrastata i osig-
gata maksimum w lipcu. Zawartos¢ IAA w
iglach starego drzewa byla zdecydowanie
nizsza niz 10-letniego, a zmiany jego po-
ziomu w cyklu rocznym byly réwniez zna-
cznie mniejsze.

Dunberc (1976) wykazat intensywny
wzrost zawartosci auksyny w pedach Swier-
ka w okresie od maja do lipca. Powyzsze
obserwacje $wiadcza o wplywie IAA na
wzrost elongacyjny pedéw. Sandberg i Ern-
stsen (1987) badali zawartos¢ wolnego
i zwigzanego IAA w nasionach P. abies
przed i w trakcie kietkowania, stosujgc po-
taczone metody HPLC i chromatografii ga-
zowej, sprzezonej ze spektrometria maso-
wa. Zawarto$¢ zwigzanej auksyny w nasio-
nach suchych byta kilkakrotnie wyzsza niz
wolnej. W trakcie kielkowania nastepo-
wat stopniowy spadek jej zawartosci, az
do osiggniecia statego minimum. Zawar-
tos¢ auksyny wolnej rosta do 5-tego dnia

http://rcin.org.pl



128 Podstawy fizjologii

kietkowania, po czym réwniez spadata do
pierwotnego poziomu. Autorzy wysuneli
przypuszczenie, ze wzrost zawartosci wol-
nego IAA byt wynikiem hydrolizy koniuga-
tow w IAA, a nie syntezy de novo. Trakto-
wanie wstepne nasion $wierka auksyng nie
miato wptywu na ich kietkowanie (Sand-
berg 1988).

Auksyny podawane roslinom egzogennie
powodujg lepsze ukorzenianie. Popivshchii
i Shapkin (1986) wykazali, ze moczenie
siewek Swierka w roztworach IAA i NAA
(kwas naftylooctowy) polepszato wszystkie
parametry ich wzrostu, jak wysokos$¢, sSred-
nica, biomasa igiet, pedéw i korzeni, do
dwoch lat po traktowaniu. Zwiekszenie
wzrostu korzeni bocznych u siewek Picea
abies po traktowaniu auksyng naturalng i
NAA stwierdzili Mauer i Palatkova (1989)
oraz Seaby i Selby (1990).

Pod wptywem niekorzystnych warunkéw
Srodowiskowych moga nastgpi¢ zmiany w
poziomie auksyn w roslinach.
i wspotpracownicy (1986) poddali dziataniu
ozonu i kwasnej mgly 5-letnie Swierki i nie
stwierdzili zmian w poziomie auksyn w
igltach pod wptywem tych czynnikéw. Na-
tomiast Wessler i Wild (1993) badali zawar-
tos¢ IAA w igtach Picea abies rosngcych na
terenach przemystowych Niemiec, gdzie
nastepowato zamieranie lasu. Poziom au-
ksyny w igtach uszkodzonych drzew byt
zdecydowanie nizszy niz u zdrowych, przez
caly rok. Réwniez w cyklu dziennym wy-
zsza zawartos¢ 1AA mialy igly drzew nie-
uszkodzonych.

Fackler

5.2.1.2. Gibereliny

Gibereliny to duza grupa zwigzkéw (dzi-
siaj znanych jest ich ok. 80) o charaktery-
stycznej, podstawowej strukturze terpenoi-
dowej. Nie wszystkie sa biologicznie aktyw-
ne, nie wszystkie tez wystepujg u roslin
wyzszych. Po raz pierwszy u szpilkowych
zostaty wykryte przez Kato i wspOtpracow-
nikéw (1962) w szyszkojagodach Juniperus
chinensis. Dunberg (1973) za$ po raz pier-
wszy badat substancje giberelinopodobne w

pedach Picea abies. \N 1974 roku stwierdzit
ich wplyw, jak réwniez wptyw auksyny na
wzrost elongacyjny pedéw (Dunberg 1974).
Gibereliny syntetyzowane sg w lisciach.
Wystepujag w komoérkach w stanie wolnym,
moga tez wystepowaé w formie zwigzane;.
Ich najwazniejsza rola polega na regulaciji
wzrostu rosliny na wysokos¢, wzrostu elon-
gacyjnego pedow, przejscia rosliny z fazy
wegetatywnej w generatywng, co wigze sie
z indukcjag kwitnienia, oraz regulacji kietko-
wania nasion. W przypadku $wierka najwie-
cej prac poswiecono roli giberelin w pro-
cesie kwitnienia (por. rozdz. 6).

5.2.1.3. Cytokininy

Wystepuja w miodych, aktywnie dzielg-
cych sie komérkach merystematycznych pe-
doéw i korzeni. Syntetyzowane sg w korze-
niach i stamtad transportowane przez ksy-
lem z wodg i solami mineralnymi do innych
organow. Najbardziej znane cytokininy to
zeatyna i 2-izopentyloadenina. Wystepuja
one takze u drzew szpilkowych. Cytokini-
ny uczestnicza w regulacji wielu procesow
w roslinach, takich jak podziaty komorek,
morfogeneza pedow i korzeni, starzenie sie
organow. Rogoziriska (1967) stwierdzita po
raz pierwszy obecnos$¢ cytokinin u sosny
zwyczajnej. Sebanek i wspoipracownicy
(1991) badali zawarto$¢ cytokinin w igtach
10- i 240-letnich osobnikéw Swierka pospo-
litego w cyklu rocznym. Nie stwierdzili r6z-
nic w zawartosci tych zwigzkéw w zalez-
nosci od wieku drzew ale wykazali, ze
w cyklu rocznym charakterystyczne sg dwa
minima wystepujace w listopadzie i marcu.
Schwartzenberg i Hahn (1991) wykazali
wysoka zawarto$¢ wolnych i zwigzanych
cytokinin w igtach drzew Picea abies, ros-
nacych na terenie skazonym zanieczysz-
czeniami przemystowymi, gdzie wystepuje
proces zamierania lasu. Zawartos¢ cytoki-
nin byta skorelowana ze stopniem uszko-
dzenia igiet.

U niektérych szpilkowych, na przyktad
daglezji, znany jest udziat cytokinin w in-
dukcji kwitnienia (Imbault i wsp. 1988).
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Cytokininy moga by¢ stosowane egzogennie
w celu rejuwenizacji organdéw roslinnych.
Na sSwierku takie badania wykonali Bouri-
QUET i wspotpracownicy (1985) oraz Mat-
CHKE i wspotpracownicy (1991) z pozytyw-
nym rezultatem.

5.2.1.4. Kwas abscysynowy

Kwas abscysynowy (ABA) nalezy do gru-
py inhibitorébw wzrostu, powszechnie wy-
stepujacych u roslin. Syntetyzowany jest we
wszystkich komérkach roslinnych posiada-
jacych plastydy. Zawartos¢ jego w tkankach
mozna skutecznie oznacza¢ metodg chro-
matografii gazowej, cieczowej i testami
immunologicznymi. ABA odgrywa najwie-
kszg role w regulowaniu spoczynku pgkéw
i nasion, w regulacji gospodarki wodnej
oraz w procesach aklimatyzacji i reakcji
roslin na czynniki stresowe.

Istnieje kilka doniesien na temat regula-
torowej roli ABA u Swierka. Heide (1986)
aplikowata ABA na szczytowe paki siewek
Picea abies, czym spowodowata przejscio-
we zahamowanie wydtuzania pedéw. Nie
potwierdzita ona decydujacej roli ABA w
indukcji spoczynku pakéw. Qamarudin
i wspotpracownicy (1993) badali zawartosé
ABA w siewkach dwoéch populacji Picea
abies, szwedzkiej i rumunskiej, w relacji do
spoczynku pgkow i tolerancji na mréz. Nie
stwierdzili oni korelacji pomiedzy zawartos-
cig ABA, a przejsciem pakoéw w spoczynek,
czy odpornoscig na mréz tych dwéch po-
pulacji swierka. Flacker i wspotpracownicy
(1986) wykazali zwiekszong zawartos¢ ABA
w igtach piecioletnich $wierkéw, podda-
nych dziataniu ozonu. Yang i wspoétpracow-
nicy (1993), stwierdzili wptyw ABA na syn-
teze prekursora etylenu, kwasu ! aminocyl-
kopropano-karboksylowego (ACC) w igtach
Swierka pospolitego, uszkodzonych przez
zanieczyszczenia przemystowe. Wedtug
nich ABA ograniczat synteze etylenu i przez
to pomagat w adaptacji igiet do stresowych
warunkéw Srodowiska.

W literaturze brak jest doniesien na temat
roli kwasu abscysynowego w regulacji go-

spodarki wodnej i zwigzanej z tym odpor-
nosci na susze swierka pospolitego. Badania
takie prowadzone sa w Kanadzie na Picea
mariana, P. glauca, P. sitchensis i innych
gatunkach Swierka. Rola ABA w odpornosci
roslin na susze polega na regulacji prze-
wodnictwa szparkowego i w zwigzku z tym
na utrzymaniu odpowiedniego potencjatu
osmotycznego w tkankach oraz na indukcji
ekspresji genoéw syntezy specyficznych bia-
tek, chronigcych komorki przed uszkodze-
niami na skutek spadku uwodnienia. Gene-
ralnie, rosliny poddane stresowi suszy aku-
mulujg ABA w komérkach. Nie zawsze jed-
nak wyzsze stezenie kwasu abscysynowego
gwarantuje wiekszg tolerancje na susze. Ro-
berts i Dumbroff (1986) stwierdzili, ze w
siewkach P. mariana i P. glauca poddanych
stresowi suszy zawartos¢ ABA wzrastata do
pewnego momentu, przy czym przy duzym
spadku potencjatu wodnego, zaczynata ma-
le¢. Wzrost zawartosci ABA byt skorelowa-
ny ze spadkiem natezenia transpiracji. Po
ponownym nawodnieniu siewek, jego po-
ziom wracat do stanu wyjSciowego i nate-
zenie transpiracji wzrastato. Silim i wspot-
pracownicy (1993) uzywajgc retardantu-me-
fluidydu, ktéry powodowat zwiekszenie to-
lerancji siewek P glauca na odwodnienie
stwierdzili, ze wywotuje on wzrost zawar-
tosci ABA w igtach, spadek przewodnictwa
szparkowego, a co za tym idzie, utrzymanie
wysokiego potencjatlu osmotycznego w pe-
dach. Tan i Blake (1993) réwniez wykazali
akumulacje ABA w siewkach P. mariana
poddanych stresowi suszy z tym, ze nie
stwierdzili korelacji miedzy iloscig abscysy-
ny, a stopniem odpornosci na odwodnienie.
Bardziej tolerancyjne na susze siewki rodéw
szybko rosnacych akumulowaly mniej ABA,
niz siewki rodéw rosngcych wolno, bardziej
wrazliwych. Fan i Blake (1994) w dalszych
badaniach zaobserwowali, ze akumulacji
ABA w igtach P. mariana pod wplywem
suszy towarzyszyt wzrost wyptywu elektro-
litu z komoérek, co wedtug nich jest wyni-
kiem interakcji kwasu abscysynowego z li-
pidami membran, prowadzacej do zmiany
przepuszczalnosci bton. Sam ABA podany
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egzogennie wywierat podobny efekt. To sa-
rno zjawisko wystapito takze w igtach Pinus
banksiana i liSciach Eucalyptus grandis.

Jackson i wspotpracownicy (1995) po-
rownywali tolerancje na stres odwodnienia
3-letnich osobnikéw $wierka P. sitchensis
i sosny P. sylvestris. U obydwu gatunkéw
koncentracjia ABA w soku wzrastata 11-
krotnie w miare, jak pogiebiat sie deficyt
wody. Sosha jednak wykazywala wieksza
tolerancje na susze, niz $wierk. U tego ostat-
niego reakcja aparatow szparkowych na po-
dwyzszony poziom kwasu abscysynowego
byla opdzniona, w zwigzku z tym podczas
odwodnienia dochodzito do spadku poten-
cjalu osmotycznego.

5.2.1.5. Etylen

Etylen zalicza sie rowniez do inhibitoréw
wzrostu. Jest on jedynym hormonem w po-
staci gazowej. Jest syntetyzowany przez
wiekszos¢ organdéw roslinnych. Wykrywany
i oznaczany jest za pomoca chromatografii
gazowej. Etylen reguluje dojrzewanie owo-
cow, starzenie lisci i kwiatéw, opadanie lisci
i owocow, wzrost siewek, spoczynek nasion
i pakéw, bierze udziat w indukcji korzeni
i kwiatow. Mechanizm jego dziatania nie
jest jeszcze dobrze poznany. Biosynteza ety-
lenu moze byé stymulowana przez inne
hormony, na przyktad auksyny, oraz przez
warunki $rodowiskowe.

Eklund (1993) aplikowat etylen do pedéw
Swierka pospolitego w czesci bazalnej, w
srodku i do wierzchotka. Aplikowany etylen
mozna byto zidentyfikowa¢ zawsze powy-
zej miejsca iniekcji, nigdy ponizej. Po pew-
nym czasie zawartos¢ etylenu w tkankach
spadata do stanu wyjSciowego. Autor przy-
puszcza, ze utrzymanie niskiej zawartosci
etylenu w pedach jest wazne dla procesu
formowania drewna. Ingemarsson (1995)
stwierdzit, ze etylen stymuluje lignifikacje
i formowanie S$cian komorkowych siewek
Picea abies.

Bollmark i Eliasson (1990) badali udziat
etylenu w wytwarzaniu korzeni u odcietych
4-tygodniowych siewek Swierka. Stwierdzili

stymulujgcy wptyw tego hormonu na for-
mowanie sie korzeni, z réwnoczesng degra-
dacja cytokinin. Wptyw stresu suszy na pro-
dukcje etylenu u Swierka badali Eklund
i wspotpracownicy (1993). Eksperymentom
poddali 24-letnie osobniki. Etylen do analiz
pobierano z pedéw z regionu kambium/ksy-
lem i twardzieli. Nie stwierdzili korelacji
miedzy produkcjg etylenu, a objawami su-
szy. Odmienne wyniki uzyskali Driessche
i wspotpracownicy (1994) na miodych, 4-
letnich Swierkach, ktoére poddali stresowi
suszy i ozonu. Zaobserwowali oni zwie-
kszong synteze etylenu i jego prekursora
ACC, w roslinach poddanych obu stresom
osobno. Natomiast w przypadku dziatania
obu stres6w réwnoczesnie, nastepowat spa-
dek syntezy etylenu oraz ACC i obserwo-
wano mniejsze objawy uszkodzenh. Autorzy
sugerujg, ze u miodych Swierkéw, w obe-
cnosci ozonu, stres suszy wywotuje mniej-
sze uszkodzenia tkanek i przez to zmniej-
szona jest roOwniez produkcja etylenu.
Wozrost syntezy etylenu i ACC obserwowano
takze w igtach Swierka po traktowaniu roslin
kwasng mgtg (Chen i Wellburn 1989). ROw-
noczesna aplikacja innych regulatorow
wzrostu, jak IAA, ABA, kinetyna i kwas
giberelinowy, nie mialy wptywu na produ-
kcje etylenu.

5.2.1.6. Poliaminy

W ostatnich latach znaczna ilo$¢ badan
dotyczy roli poliamin we wzroscie i rozwoju
systemoOw roslinnych (Stocum i wsp. 1984;
Bagni i Biondi 1987; Galston i Kaur-Sawh-
ney 1987). Konigshofer (1989 i 1990) ba-
data sezonowe zmiany w zawartosci polia-
min w juwenilnych i dojrzatych drzewach
Swierka pospolitego. Badania wykonata na
igtach, pedach, pakach i ksylemie. Stwier-
dzita wyrazne réznice w sezonowej zmien-
nosci zawartosci poliamin w zaleznosci od
wieku badanego materiatu. W pedach doj-
rzatych osobnikéw $wierka, wyrostych z na-
sion jak i szczepionych, charakterystyczny
jest silny wzrost zawarto$ci putrescyny
w okresie wzmozonego wzrostu pedu, jak
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rowniez w pagkach przed pedzeniem. Cechy
tej nie posiadajg juwenilne organy. Najwy-
zszg zawartos¢ poliamin w juwenilnych pe-
dach obserwowano w okresie poprzedzajg-
cym pedzenie, a w pézniejszym czasie za-
wartos¢ ta zdecydowanie spadata.

Zawartos¢ poliamin w igtach podlegata
rocznym fluktuacjom od najwyzszych war-
tosci stezen w nowo uformowanych igtach
do niskich stezen w okresie pedzenia (maj -
lipiec). Podobne zmiany obserwowano tak
u miodych, jak i dojrzatych osobnikow
Swierka. Swiadczy to o udziale poliamin
w regulacji wzrostu elongacyjnego pedow.
Wystepowanie duzych iloSci putrescyny
w pedach w regionie kambium podczas
wzmozonej jego aktywnosci pozwala sa-
dzi¢, ze u Swierka pospolitego poliaminy
moga uczestniczy¢ réwniez w procesie
przyrostu drzewa na grubosc¢.

Tenter | Wild (1991) wykazali, ze zawar-
tos¢ putrescyny w igtach uszkodzonych
drzew sSwierka byta kilkakrotnie wyzsza, w
poréwnaniu ze zdrowymi, na terenie gdzie
wystepuje zamieranie lasu. Réznice sg tak
ewidentne, ze zawarto$¢ purescyny, a jesz-
cze lepiej stosunek putrescyny do spermi-
dyny, moze by¢ wskaznikiem ogélnej kon-
dycji drzew na terenie zagrozonym zanie-
czyszeniami przemystowymi. Réwniez San-
derman i wspotpracownicy (1990) i Dohmen
i wspotpracownicy (1989) wykazali akumu-
lacje putrescyny w igtach $wierka w reakc;ji
na ozon. W wymienionych pracach autorzy
dopatrujg sie roli poliamin jako czynnikéw
stabilizujgcych btony cytoplazmatyczne w
warunkach stresu oksydacyjnego. Lanchert
i Wild (1995) stwierdzili ujemng korelacje
miedzy zawartoscig jonéw potasu w igtach
Swierka pospolitego, a zawartoscig putrescy-
ny. Deficyt jondw K+ sprzyjat akumulacji
putrescyny w igtach. W pracy tej prébuje
sie wyjasni¢ przyczyne akumulacji poliamin
w tkankach poddanych stresom. Pierwot-
nym miejscem uszodzen komorek, wywo-
tanych przez stres, sg blony cytoplazmaty-
czne. Objawia sie to zwiekszonym wypty-
wem elektrolitu, a co za tym idzie spadkiem
zawartosci jondw potasu.

5.2.2. Udziat hormonéw w regulacji

kwitnienia

Problem ten zastuguje na osobne omo-
wienie, poniewaz zajmuje on w literaturze
dos$¢ powazne miejsce.

Kwitnienie jest oznaka przejscia rosliny
ze stadium juwenilnego w stadium dojrza-
tosci fizjologicznej. Juz Pharis i jego wspot-
pracownicy (za Jackson i Sweet 1972) za-
uwazyli, ze okres mtodociany u drzew iglas-
tych obejmuje czas, w ktorym odpowiednie
hormony nie osiggnely jeszcze wystarcza-
jacego stezenia dla indukcji kwitnienia. Dal-
sze badania wykazaly, ze najwazniejszag ro-
le w tym procesie odgrywajag gibereliny i to
nie tylko ich bezwzgledny poziom, ale takze
ich sktad jakosciowy. Wplyw giberelin na
indukcje kwitnienia zalezy od ich struktury
chemicznej, od ilosci i potozenia podwoj-
nych wigzan oraz grup hydroksylowych
w czasteczkach. Ré6zne gatunki lub tkanki
majg inne wymagania co do struktury gibe-
relin. Wskazuje to na istnienie specyficznej
interakcji tych zwigzkéw z biatkami roslin-
nymi, jak enzymy, biatka transportujgce, czy
receptory. W przypadku Swierka pospolite-
go, Oden i wspotpracownicy (1982, 1987)
zidentyfikowali nastepujgce gibereliny: CAI,
GA3, GA4 i GA9.

W 1974 roku Dunberg wyizolowat z pe-
dow sSwierka 6 giberelin i stwierdzit, ze
wysoka zawarto$¢ endogennych zwigzkéw
giberelinopodobnych w okresie odpowiada-
jacym inicjacji pakéw kwiatowych gwaran-
tuje dobre kwitnienie. Korelacje miedzy za-
wartoscig giberelin w igtach Swierka, a po-
tencjalng mozliwoscig zawigzania kwiatéw
wykazali réwniez Ivonis i wspotpracownicy
(1981) i Ivonis (1988). Chatupkai wspotpra-
cownicy (1982) stwierdzili, ze ostoniecie
wierzchotkdw pedéw Swierka folig polie-
tylenowg powoduje zwiekszong produkcje
kwiatéw meskich z réwnoczesym wzrostem
zawarto$ci mniej polarnych giberelin w pe-
dach. Oden i wspotpracownicy (1994) oz-
naczali zawartos¢ endogennych giberelin
GAi, GA3 i GA4, GA9 w pedach swierka
pospolitego w okresie réznicowania pgkéw
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kwiatowych w dwoéch wariantach traktowa-
nia pedoéw: chtéd i wilgo¢ oraz ciepto i su-
sza. Pierwszy wariant zmniejszat ilos¢ za-
wigzywanych kwiatéw, drugi za$ stymulo-
wat kwitnienie. Stwierdzili oni, ze zawarto$é
wszystkich giberelin wzrastala w okresie
wzrostu elongacyjnego pedéw, przy czym
dominowata giberelina CA9. Poziom gibe-
relin spadat w momencie, gdy wzrost pedu
ustat. W pedach poddanych sprzyjajacym
warunkom do réznicowania pagkéw, zawar-
tos¢ gibereliny GA9 byta znacznie wyzsza,
a GAi i GA3 nizsza, niz w pedach trakto-
wanych chtodem i wilgocig. Stosunek GAg
do GAi dla pierwszego traktowania wynosit
12,5, a dla drugiego 36,6. Wedtug autorow,
stosunek ten moze stuzy¢ jako wskaznik
reproduktywnosci, okres$lajacy mozliwosci
réznicowania pgkow.

W wielu pracach wykorzystano egzogen-
nie podawane gibereliny do indukcji kwit-
nienia. Badania takie mialy na celu blizsze
poznanie roli giberelin w tym procesie oraz
okreslenie ich przemian w tkance roslin-
nej w momencie zawigzywania kwiatow.
Bleymuller (1976 i 1978) spryskiwat roz-
tworem GA3 pedy Swierka i uzyskat stymu-
lacje zawigzywania kwiatéw zenskich.
Dunberg (1980) zastosowat kilka giberelin
oraz auksyne NAA do indukcji kwitnienia
Swierka. Najlepszy rezultat uzyskat przy
bezposredniej iniekcji mieszaniny GA4/7 do
pedéw. Dodatkowe zastosowanie GAg
zwiekszyto efekt stymulacji. Ta sama mie-
szanina giberelin mniej polarnych GA4/7
okazata sie najbardziej skuteczna w indu-
kcji  kwitnienia $Swierka w dos$wiadczeniu
Matschke (1991a). Johnsen
i wspotpracownicy (1994) podawali mie-
szanine GA4/7 do peddw Swierka pospolite-
go, modyfikujgc rownoczesnie temperature
w okresie wydluzania pedéw i uzyskali
zréznicowane wyniki stymulacji kwitnienia
i ekspresji ptci. Wedtug nich mozliwa jest
regulacja jednego i drugiego procesu, przy
zastosowaniu Scisle kontrolowanych warun-
kéw zewnetrznych.

Egzogennie podawana giberelina GA4/7
stymulowata réwniez kwitnienie innych ga-

Schachlera i

tunkoéw Swierka, jak Picea mariana (Ho
1991), Picea glauca (Marquard i Hanover
1984; Ross 1988) i Picea engelmannii (Ross
1990). Ro6zny jednak byt jej wpltyw na eks-
presje pifci zawigzywanych kwiatéw. Tak
wiec Ho (1991) oraz Marquard i Hanover
(1984) uzyskali stymulacje kwiatow me-
skich, natomiast Cecich (1985) i Ross (1988,
1990) stwierdzili stymulacje kwiatéw me-
skich i zenskich. Dla wywotania odpowied-
niego efektu wazne bylo miejsce aplikacji
tej gibereliny, czas, w ktorym zostata poda-
na oraz warunki wzrostu drzewa. Odpo-
wiednia suma ciepta w okresie elongacyj-
nego wzrostu pedéw u Picea glauca wpty-
wata modyfikujgco na zawigzywanie kwia-
tow meskich (Ross 1991). Ten sam autor
(Ross 1990) uzyskat stymulacje zawigzywa-
nia kwiatobw meskich i zenskich u Picea
mariana, stosujac mieszanine GA4/7 i auksy-
ne NAA. Smith i Greenwood (1995) réwniez
uzyskali stymulacje zawigzywania kwiatow
meskich i zenskich u Picea mariana przez
iniekcje mieszaniny GA4/7 do pedéw, ale
z rdbwnoczesnym zabiegiem przyciecia ko-
rzeni. Efekt dziatania samych giberelin, jak
i przyciecia korzeni zmniejszat sie po zaap-
likowaniu cytokininy. Autorzy doszli do
whniosku, ze zmniejszenie zawartosci cyto-
kinin w rozwijajacych sie pgkach na skutek
przyciecia korzeni moze zapewniac ciggta
ekspresje gendéw kwitnienia.

Transport i metabolizm giberelin w trakcie
réznicowania pagkéw u Picea abies badali
Oden i wspotpracownicy (1995). Do tego
celu uzywali znakowanej deuterem i trytem
gibereliny GA4, ktérg aplikowali do ksylemu
ponizej strefy wydtuzania pedéw oraz na
igly tych peddéw. Juz po ! godzinie wie-
kszos¢ znakowanej gibereliny znajdowata
sie w igtach. Po 24 godzinach 51% jej byta
w pedach, a 2% w pakach bocznych. Zna-
czy to, ze najpierw giberelina transporto-
wana byta do igiet, a potem z powrotem
do pedéw i do pgkéw bocznych. W innym
doswiadczeniu  mieszanina znakowanej
deuterem GAg i trytem GA4 byta apliko-
wana do wydtuzajacych sie pedow Swier-
kéw obficie i stabo kwitngcych, rosngcych
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w warunkach stymulujgcych (susza, ciepto)
i ograniczajacych (chtéd, wilgo€) kwitnie-
nie. We wszystkich wariantach giberelina
GAg byta przetransformowana do GA51,
GA4, GA34, i Gai' Natomiast GA4, do GA34,
GAi i GA8. U klonoéw traktowanych chto-
dem, gtébwnym metabolitem GAg byta GA51,
u klonéw traktowanych cieptem wiecej
GAg transformowalo do GA4. Gilownym
metabolitem GA4 byta GA34. Autorzy przy-
puszczaja, ze gibereliny aktywne dla rézni-
cowania pakow sg regulowane w specy-
ficznych przedziatach pedéw i na ich me-
tabolizm wplywajg rézne czynniki, jak aktyw-
nos¢ korzeni, potencjat wodny, temperatura.
Przedstawione wyniki potwierdzity wczes-
niej wykonane eksperymenty Moritza i Od-
ena(1990) nad metabolizmem znakowanej
deuterem i trytem gibereliny GAg w pedach
Swierka pospolitego, w okresie réznicowa-
nia pakow.

Jak wida¢ z powyzszych danych, badania
nad rolg giberelin w procesie kwitnienia
Swierka sg bardzo zaawansowane, dzieki
zastosowaniu nowoczesnych metod badaw-
czych, jak wysokocisnieniowa chromatogra-
fia cieczowa, chromatografia gazowa w po-
taczeniu z spektrometrig masowa, technika
izotopowa, jak réwniez dzieki dobraniu od-
powiednich warunkéw wptywajgcych na
zdolnos¢ roznicowania pgkéw Swierka.

5.2.3. Zastosowanie regulatorow
wzrostu w somatycznej

embriogenezie

W ostatnich latach bardzo wzrosto zain-
teresowanie nowym sposobem rozmnazania
roslin poprzez tak zwane zarodki somaty-
czne. Metoda ta okazata sie szczegolnie
przydatna dla drzew szpilkowych, gdzie in-
ne sposoby rozmnazania wegetatywnego sa
niekiedy mniej skuteczne.

Swierk jest gatunkiem dobrze poddaja-
cym sie hodowli in vitro i mamy stosunko-
wo duzo doniesienn dotyczacych otrzymy-
wania somatycznych zarodkéw réznych ga-
tunkéw sSwierka, wsréd nich réwniez Swier-

ka pospolitego. Somatyczne zarodki $wier-
kdw uzyskuje sie przez namnazanie na od-
powiednich podtozach tkanki liscieni na-
sion lub catych zarodkéw zygotycznych
(por. rozdz. 6). Regulatory wzrostu odgry-
wajg bardzo wazng role w generacji zarod-
kéw somatycznych. W pierwszej fazie na-
mnazania uzywa sie podtoza zawierajgcego
auksyny i cytokininy. NajczesSciej stosowa-
no nastepujace auksyny: NAA (Arnold i
Hakman 1988; Jain i wsp. 1988; Afele i wsp.
1992; Chatupa 1987), 2.4 D (kwas 2,4-dwu-
chlorofenoksyoctowy) (Bellarosa i wsp.
1992; Suss i wsp. 1990) oraz IBA (kwas
indolilomastowy) (Robertsi wsp. 1990; Cha-
tupa 1987). Benzyloadenina (BA) byla naj-
czesciej stosowang cytokining, chociaz Suss
i wspotpracownicy (1990) uzywali réwniez
kinetyny. wspotpracownicy
(1992) uzyskali dobre wytwarzanie somaty-
cznych zarodkéw $wierka pospolitego na
podiozu z 2.4 D i BA. Brak jednego z tych
sktadnikbw hamowat ten proces.

Waznga role w procesie tworzenia soma-
tycznych zarodkéw odgrywa kwas abscysy-
nowy. Stosowany jest w koncowym etapie
hodowli. Aby uzyska¢ petnowartosciowe
zarodki wazny jest dobér odpowiedniego
jego stezenia i czasu hodowli (Attree i wsp.
1990). BOZKOV i wspotpracownicy (1992)
stwierdzili, ze ABA podany réwnoczesnie
z BA polepsza jako$¢ somatycznych zarod-
kéw swierka pospolitego. Kwas abscysyno-
wy powoduje dojrzewanie zarodkéw soma-
tycznych, ktére polega na syntezie pewnych
bialek zapasowych (Hakman i wsp. 1990;
Roberts i wsp. 1990). Dopiero po odpowie-
dnio dlugim czasie wzrostu w obecnosci
ABA, somatyczne zarodki sg zdolne do od-
twarzania catej rosliny na podtozu juz bez
tego hormonu. Kwas abscysynowy jest
czynnikiem sterujacym ekspresje genéw od-
powiedzialnych za synteze biatek zapaso-
wych (Roberts i wsp. 1990; Hakman 1993;
Flinn i wsp. 1993). Poza tym, odpowiednio
dobrane stezenie ABA oraz osmotikum pod-
toza, wywotane dodatkiem mannitolu lub
glikolu polietylowego (PEG), wptywa na
wzrost odpornosci zarodkéw na odwodnie-
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nie (Roberts 1991; Attree i wsp. 1991,
1994). Moga by¢ wtedy odpowiednio spre-
parowane i przygotowane do kietkowania,
jako tak zwane sztuczne nasiona. Wedtug

5.3.

5.3.1. Metody badan mineralnego

zywienia Swierka

Metody badania mineralnego zywienia
Swierka, czy innych gatunkoéw drzew les-
nych, sg bardzo réznorodne. Materiat do-
Swiadczalny stanowig drzewostany wyz-
szych klas wieku, jak tez i miode plantacje,
a czesto nawet siewki w szkotkach lesnych
oraz uprawy dos$wiadczalne w szklarniach
i fitotronach. Bardzo czesto formg badania
mineralnego zywienia siewek sg doswiad-
czenia wazonowe, z zastosowaniem roz-
nych mieszanek glebowych i réwnoczes-
nym dawkowaniem réznych kombinacji na-
wozowych. Trudno ustali¢, jaki rodzaj pod-
foza jest najlepszy dla siewek Swierka w
doswiadczeniach wazonowych. Doswiad-
czenia przeprowadzone przez réznych ba-
daczy zaktadane sg w roéznych, nieporéw-
nywalnych warunkach. Podtoza stosowane
w doswiadczeniach wazonowych oraz w
szkotkach, to najczesciej piasek (Hoffmann
1970), torf (BuSs i wsp. 1970; Hoffmann
1970; Paavilainen 1970; Muller 1988), per-
lit, gleba mineralna (Maller 1988). Bardzo
czesto stosowane sg tez mieszaniny r6znych
substratéw, jak na przyktad torfu z perlitem
(Lancerud i Sandwik 1988), torfu z piaskiem
(Rikala 1979), torfu z piaskiem i gling (Witt
1987), czy mieszaniny kory i kompostu
(Mualler 1988). Dobry wzrost siewek uzy-
skano takze po dodaniu do gleby piaszczy-
stej torfu, trocin oraz nawozu zielonego w
potaczeniu z nawozeniem mineralnym (lyer
i wsp. 1989).

Najdoktadniejsze badania nad mineral-
nym zywieniem siewek prowadzone sg w
formie kultur wodnych (Ingestad 1967) oraz
kultur piaskowych (Swan 1972), w ktérych

Leal i wspOtpracownikéw (1995), somatycz-
ne zarodki drzew szpilkowych mogg byc¢
uzytecznym modelem w badaniach nad
ekspresja gendw u tych roslin.

Zywienie mineralne (Henryk Fober)

piasek stanowi tylko frakcje mechaniczna,
a substancje odzywcze dostarczane sg ros-
linom w postaci ptynnej pozywki mineral-
nej. Doswiadczenia tego typu maja te zale-
te, ze mozna je przeprowadzaé w Scisle
kontrolowanych warunkach nie tylko pod
wzgledem zywienia mineralnego, ale réw-
niez wilgotnosci powietrza, temperatury, fo-
toperiodu i natezenia oswietlenia. Dlatego
badania takie stuza gtobwnie do opracowy-
wania optymalnych poziomow pierwia-
stkow w pozywkach mineralnych.

Ocene stanu odzywiania sie drzew prze-
prowadza sie¢ réznymi metodami. Do naj-
czesciej stosowanych nalezy zaliczy¢ che-
miczne analizy igiet (n.p. Materna 1960;
Kral 1963; Fiedler i wsp. 1965; Lavricenko
1968; Tamm 1968; Zech 1968; Swan 1972;
Linder 1995). Wartos¢ i znaczenie analiz
igiet stanowig przedmiot dyskusji wielu prac
(Hunger 1965, 1970; Jung i Riehle 1966;
Qureshi i Srivastava 1966; Madgwick 1967;
Etverk 1969; Le Tacon i wsp. 1970; Le
Tacon i Millier 1970a), ktoére podajg za-
rowno zalety, jak i zastrzezenia odnosnie
do tej metody. Czesto analizy igiet maja
znaczenie dla oszacowania potrzeb nawo-
zowych drzewostanow. | tak na przyktad
Mustanoja (1967) zwraca uwage na to, ze
na podstawie analiz lisci czy igiet mozna
okresli¢ substancje aktualnie brakujgce i unik-
ngé stosowania nawozOw standardowych.
Touzet i wspotpracownicy (1970) pobiera-
jac probki w krétkich odstepach czasu w
ciggu calego sezonu wegetacyjnego stwier-
dzili, ze najwmasciwszy do analiz igiet jest
okres od potowy sierpnia do potowy wrzes-
nia. Jung i Riehle (1966) stwierdzajg konie-
cznos$¢ pobierania do analiz prébek z tego
samego miejsca na drzewie i 0 tym samym
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