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niki doswiadczen Kurm (1987) wskazujg na-
tomiast, ze potraktowanie drzew tego gatun-
ku kinetyng hamowato opadanie kwiatosta-
néw zenskich. BA zwiekszata tez stymulacje
kwitnienia wywotang podaniem gibereliny u
Pseudotsuga menziesii (RoSSi PHARIS 1976) i u
Pieca sitchensis (Tompsett 1977). Znane sg
takze préby regulacji kwitnienia u szpilko-
wych za pomocg etylenu. Ethrel, zwigzek
wydzielajacy etylen, stymulowat inicjacje
kwiatow zeriskich u Picea abies (RemrOD
1976b) oraz wzmagat u niektorych szpilko-
wych stymulujacy kwitnienie wptyw gibere-
liny (por. Bonnet-Masimbert 1987).

5.2.8 UWAGI KONCOWE

Dane przedstawione w niniejszym opra-
cowaniu wskazujg, ze' u roslin'z rodziny Pi-
naceae fitohormony (auksyny, gibereliny, cyto-
kininy, kwas abscysynowy i etylen), podob-
nie jak i u innych rodlin wyzszych, peinig
istotng role w procesach wzrostu i rozwoju.
Kontrolujg one wszystkie etapy tych proce-
sOw, poczawszy od kietkowania i naj-
wczedniejszych faz wzrostu siewek, az do
starzenia sie rosliny. Wiadomosci nasze o roli
tych zwigzkéw w procesach fizjologicznych
szpilkowych sg jednak znacznie skromniejsze

w stosunku do wiadomosci, jakie posiadamy
odnosnie do roslin  okrytozalgzkowych,
zwihaszcza zielnych, stanowigcych znacznie
tatwiejszy materiat doswiadczalny. W ostat-
nich dziesiecioleciach uzyskano jednak sze-
reg nowych informacji w tym zakresie. Po-
réwnujac przedstawione tu dane z informac-
jami podanymi w ostatniej pracy przeglado-
wej autora, dotyczacej tego problemu (Mich-
niewicz 1976), wida¢ wyraznie, ze pogitebio-
no znacznie wiadomosci dotyczace identyfi-
kacji poszczegblnych zwigzkéw chemicznych
petniacych role regulatoréw wzrostu, wyste-
pujacych u rodziny Pinaceae. Duze osiaggnie-
cia uzyskano zwilaszcza w badaniach nad
rolg giberelin w procesie kwitnienia. Otrzy-
mano tez szereg nowych informacji, ktére
mogtoby umozliwi¢ praktyczne stosowanie
regulatorobw wzrostu w procesach wzrostu
i rozwoju Pinaceae. Nie mniej jednak koniecz-
ne sg dalsze badania, zwtaszcza nad identy-
fikacja chemiczng poszczeg6lnych regulato-
row wzrostu wystepujacych u tych roslin;
nad wyjasnieniem przyczyn stabej reakcji
szpilkowych na egzogenne regulatory wzros-
tu w poréwnaniu z okrytozalagzkowymi oraz
badania nad mozliwoscig praktycznego sto-
sowania tych zwigzkoéw, szczeg6lnie w pro-
cesach ukorzeniania i kwitnienia.

5.3. FIZJOLOGIA KWITNIEMA | OBRADZANIA

5.3.1. FAZA GENERATYWNA

W ontogenezie

5.3.1.1. FAZA JUWENILNA | DOJRZALOSC
GENERATYWNA SIEWEK

Pierwsze kwitnienie dzieli ontogeneze
drzewa na faze juwenilng i faze dojrzatosci
(Wareing 1959). Czas zmiany fazy, a wiec
wiek rozpoczynania kwitnienia, uzalezniony

'Opracowatl Wiadystaw Chatupka

jest od warunkéw wzrostu. Osobniki z tych
samych proweniencji, rosngce w poblizu
zaktadow fosforowych, zawigzaty pierwsze
kwiaty zenskie 4 lata p6zniej w poréwnaniu
z tymi, ktdre rosty w warunkach kontrolnych,
poza zasiegiem  oddziatywania imisji
przemystowych (Oleksyn i in. 1992). Roshace
na otwartej przestrzeni pojedyncze drzewa
sosny zwyczajnej w Bosni zaczynajg zwykle
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kwitng¢ w wieku okoto 10 lat, na brzegu
drzewostanu - w wieku 10 do 12 lat, a wew-
natrz drzewostanu - po 20 latach (Panov
1950). Na uprawach sosny zwyczajnej w Pol-
sce i Ameryce Poinocnej obserwowano pier-
wsze kwiaty zenskie w wieku 3-5 lat
(Wright 1964; Gerhold 1966; Wright i in.
1966; Teich i Holst 1969; Oleksyn i in. 1992).
Kwiaty zenskie pojawiajg sie zwykle w pier-
wszej kolejnosci, a dopiero p6zniej, w wieku
10-15 lat, zawigzujg sie pierwsze kwiaty mes-
kie (Wareing 1958). Nie jest to jednak bez-
wzgledng reguta, bowiem w doswiadcze-
niach proweniencyjnych z sosng zwyczajng
w USA obserwowano sporadycznie kwiaty
meskie juz na 2-letnich siewkach (Wright
1964; Wright i in. 1966). Giertych (1976)
uwaza pojawianie sie kwiatdw meskich
w pierwszej kolejnosci za przejaw aktualne-
go stanu fizjologicznego merysteméw wierz-
chotkowych, nie zwigzany z przebiegiem on-
togenezy. Stad tez, za wlasciwe zakonczenie
fazy juwenilnej u sosen nalezy uzna¢, zda-
niem tego autora, uformowanie pierwszych
kwiatéw zenskich.

Liczba osobnikdw osiggajacych faze doj-
rzatosci zwieksza sie w populacji z roku na
rok. W szdstym, siodmym i 6smym roku zy-
cia procent siewek sosny zwyczajnej z kwia-
tami zenskimi na uprawach w USA wynosit
odpowiednio: 1, 7 i 22%, przy czym wiek-
sz0$¢ sposrod kwitngcych osobnikéw wyka-
zywata sktonnos¢ do corocznego zawigzywa-
nia kwiatow (Wright i in. 1966). Na Biatorusi
udziat drzew zawigzujacych szyszki w drze-
wostanie wzrastat z 0,7% w wieku 20 lat do
91,8% w wieku 130 lat, by pozosta¢ na zbli-
zonym poziomie do wieku 210 lat (Aznev
1970a). Maksymalne natezenie kwitnienia
i obradzania nasion sosha zwyczajna’ 0sigga
w wieku od 60 do 100 lat (Matthews 1955).

5.3.1.2. ROZWOJ GENEIRATTWINY SZCZEPOW

Rozw0j generatywny i wegetatywny
szczepow sosny zwyczajnej byt szczegétowo
obserwowany przez Giertycha (1970a). Ana-
lizowat on rozw6j dwéch typow zrazdw:
»Zzenskich", pobieranych do szczepien ze stre-

fy koron, w ktorej zwykle zawigzuja sie tylko
kwiaty zenskie oraz ,,meskich", pochodza-
cych' z tej strefy koron, gdzie rozmieszczone
sq kwiaty meskie. W ciggu dwoch lat po
szczepieniu  obserwowano  zahamowanie
wzrostu na wysoko$¢ zarébwno u zrazOw
»zenskich | jak i ,,meskich". Przejawiato sie
to w zupeinym braku odgatezieri bocznych
w rok po szczepieniu i nielicznym ich wys-
tepowaniu u niektorych szczepdw w drugim
roku. Dopiero w trzecim sezonie wegetacyj-
nym szczepy wytworzyly przecietnie po 5-6
pedéw bocznych, a intensywny wzrost i dal-
szy rozwo0j ugatezienia obserwowano w piga-
tym i sz6stym roku po szczepieniu (Giertych
1970a; Dolgolikov 1970).

Wyksztatcenie pedéw bocznych warun-
kuje uformowanie sie pierwszych kwiatéw.
Istnieje w rozwoju szczepow okres wytgczne-
go zawigzywania kwiatow zenskich (Bano
i Marjai 1961; Koski 1975; Bhumibhamon
1978). Sporadycznie kwiaty te obserwowano
u szczepbw ,zenskich" w drugim sezonie
wegetacyjnym po szczepieniu. Na szczepach
»meskich™" pierwsze kwiaty zenskie pojawity
sie w rok pdézniej, jednak juz w czwartym
roku po szczepieniu oba typy szczepéw nie
roznity sie liczbg zawigzanych kwiatéw zens-
kich (Giertych 1970a). Wiek zawigzywania
pierwszych kwiatdéw zenskich na szczepach
sosny zwyczajnej jest uzalezniony réwniez
od ich pochodzenia klonowego. Udziat klo-
néw kwitngcych wzrasta z roku na rok,
a w wieku okoto 10 lat praktycznie wszyst-
kie klony wchodzace w sktad plantacji na-
siennej kwitng (Van'T Leven 1979).

Nieliczne kwiaty meskie pojawiajg sie
w drugim i trzecim roku po szczepieniu, bez
wzgledu na pochodzenie zrazéw (Dolgoli-
kov 1970; Giertych 1970a; Tudin i Sirotkin
1983). W wieku 4-7 lat kwiaty meskie poja-
wialy sie na dolnych gateziach w przecietnej
liczbie 5-10 na szczep (Dolgolikov 1970). Do
wieku 12-15 lat szczepy wytwarzaty wiecej
kwiatow zenskich niz meskich (Bhumibha-
mon 1978; Efimov 1980; Nikkanen i Velling
1987). Znaczny wzrost liczby kwiatéw mes-
kich obserwuje sie w wieku okoto 15 lat,
kiedy to wszystkie szczepy na plantacji na-
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siennej zaczynajg te kwiaty zawigzywaé (Ba-
no i Marjai 1961; Baumeister 1975; Tuéin i
Sirotkin 1983), a przecietna ich liczba na
jeden szczep siega 500 (Hadders 1985); okoto
20 lat po szczepieniu liczba kwiatdw meskich
juz pieciokrotnie przewyzszata liczbe kwia-
tow zenskich (Bhumibhamon 1978).

5.3.1.3. CYI"l. ROZMNAZANIA GENERAITYWNEGO

Inicjacja zawigzkow kwiatowych u sosny
zwyczajnej odbywa si¢ na rok przed kwitnie-
niem i jest pierwszym anatomicznie rozpoz-
nawalnym etapem cyklu generatywnego.
Cykl ten w przypadku kwiatow zenskich
trwa 3 lata. W pierwszym roku inicjujg sie
zawigzki kwiatow i rozwija sie megasporofil.
W drugim roku odbywa si¢" kwitnienie, zapy-
lenie i mejoza w komérkach macierzystych
megaspor, a w trzecim roku tworzg sie rod-
nie i dochodzi do zaptodnienia (patrz ryc. 4.6
w rozdz. 4). Cykl rozwojowy kwiatéw mes-
kich trwa 2 lata. W pierwszym roku inicjujg
sie zawigzki kwiatowe i rozwijajg mikrospo-
rofile, natomiast drugi rok, to mejoza w ko-
morkach macierzystych pytku, formowanie
ziaren pytku i pylenie. Szczeg6towe informa-
cje na ten temat znajdzie czytelnik w rozdzia-
le 4.

5.3.1.3.1. Inicjacja i réznicowanie organow
generatywnych

Procesy wzrostowe w pedzie uformowa-
nym w poprzednim roku rozpoczynajg sie
u sosny zwyczajnej na przetlomie marca
i kwietnia, a réwnoczeénie trwa formowanie
i rozw6j nowego paka zimowego z zawigz-
kiem pedu przysziorocznego (Hejnowicz
1982). W koncu drugiej dekady czerwca,
w pachwinach wczesniej uformowanych tu-
sek wspierajacych, rozpoczyna sie inicjacja
krotkopeddw, trwajaca do pierwszej potowy
sierpnia: odpowiednikami krotkopedéw sg
kwiaty meskie, umiejscowione w dolnej stre-
fie formowanego pedu. W Kkoricu czerwca
mozna rozrozni¢ dwa typy pakéw terminal-
nych: z istniejgcymi juz licznymi zawigzkami
oraz bez zawigzkow lub tylko z pojedynczy-
mi wzgérkami. W ciagu lipca staje sie wi-

doczne, ze te pierwsze to paki kwiatowe
meskie, ktérych inicjacja wyprzedza o okoto
10 dni inicjacje krétkopeddw (Hejnowicz
1982)

Okres lipca i sierpnia jest fazg stabnacego
rozwoju zawigzka pedu przysztorocznego,
konczacego sie na przetlomie sierpnia
i wrzesnia. Pod koniec tej fazy, w potowie
sierpnia, rozpoczyna si¢' inicjowanie zawigz-
kéow bocznych pakéw dtugopedowych
w gornej strefie formujacego sie pedu przysz-
forocznego. W tym samym mniej wiecej cza-
sie wyksztalcajg sie zawigzki kwiatéw zens-
kich, ktére w paku zajmujg potozenie analo-
giczne do potozenia zawigzkéw bocznych
pakow dtugopedowych (Hejnowicz 1982).

Na podstawie przytoczonych wyzej infor-
macji mozna stwierdzi¢ istnienie wyraznego
odstepu czasu miedzy inicjacjg meskich
i zenskich organéw generatywnych, ktory
w warunkach klimatycznych Polski siega od
1,5 do 2 miesiecy. Podobng rdznice w czasie
stwierdzono w Finlandii, gdzie pierwsze za-
wigzki kwiatéw meskich obserwowano na
poczatku sierpnia, a pierwsze zawigzki zen-
skie - we wrzesniu (Kupila-Ahvenniemi
1970). Natomiast na totwie miedzy poczat-
kiem inicjacji kwiatow meskich (przetom
czerwca i lipca) a zenskich (druga potowa
lipca) uptywajg tylko dwa - trzy tygodnie
(Laura 1973).

5.3.1.3.2. Kwitnienie, zapylenie i zaptodnienie

Przebieg wiosennego rozwoju pagkéw
kwiatowych jest zwiazany SciSle z wyso-
koscig temperatury powietrza (Sarvas 1972).
Przyktadem takiej zaleznosci moze by¢ roz-
poczynanie kwitnienia meskiego u sosny
zwyczajnej po osiaggnieciu okoto 15 do 17%
przecietnej rocznej sumy ciepta, liczonej jako
suma nadwyzek S$rednich dobowych tempe-
ratur ponad warto$¢ progowg +5°C (Sarva$
1967; Boydak 1977). Podana wyzej wielkos¢
rocznej sumy ciepta osiggana jest w réznych
terminach, co decyduje o rdznicach geogra-
ficznych w rozpoczynaniu pylenia. W Fin-
landii rozpoczyna sie ono najwczesniej
w koncu maja, a najpdzniej w potowie czer-
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wca i trwa przecietnie od jednego do dwdch
tygodni (Sarvas 1962); w ekstremalnych wa-
runkach klimatycznych przy pétnocnej grani-
cy lasu pylenie rozpoczyna sie na przetomie
czerwca i lipca (Hustich 1948; 1956; Kozu-
bov 1974). Kwitnienie meskie w Polsce roz-
poczyna si¢' przecietnie na przetomie pierw-
szej i drugiej dekady maja, a wysypywanie
pytku z woreczkéw pytkowych trwa okoto
3- tygodni (Borowik 1963; Wesoky 1982;
Chatupka - dane niepublikowane). W pot-
nocnych Czechach pylenie trwa okoto trzech
tygodni w maju, z tym, ze okres najobfitsze-
go pylenia (miedzy 10 a 90% wysypanego
pytku) trwa tylko 5 dni (Chatupa 1964). Na
potudniowej granicy zasiegu (p6tnocna Tur-
cja) pylenie sosny zwyczajnej zaczyna si¢ na
przetomie maja i czerwca, by usta¢ po 9-19
dniach (Boydak 1977).

llosci wytworzonego pytku (mierzone
liczbg chwytanych ziaren) wahajg sie znacz-
nie z roku na rok (tab. 5.3). O obfitosci pyle-
nia mozna réwniez wnioskowaé¢ na podsta-
wie ciezaru opadajacych kwiatéw meskich,
przemnozonego przez wspotczynnik 0,75
(Sarvas 1962). W ten sposdb ustalono, iz
w potudniowej Finlandii, w 100-letnim drze-
wostanie sosny zwyczajnej wysypuje sie rocz-
nie przecietnie 34,5 kg pytku na hektar. Zblizo-
ng Srednig produkcje roczng pytku - 35,9 kg/ha
- obliczong wedtug metody Sarvasa, uzyska-
no w 67-letnim drzewostanie sosnowym
w okolicy Kornika (Chatupka i Fober 1977).
W latach obfitego pylenia produkcja pytku
siega nawet 100 kg/ha, a poza obfitoscig
kwitnienia zalezy ona rowniez od wielkosci
kwiatow meskich, bowiem z 1 cm biezacego
kwiatu wysypuje sie przecietnie 0,028 g pyt-
ku (Koski 1978). Po wysypaniu pytku prawie
wszystkie kwiaty meskie opadajg w ciagu

Tabela 5.3
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najblizszych pieciu miesiecy (Chatupka i Fo-
ber 1977).

Sezonowy i dobowy przebieg pylenia
(ryc. 5.13) jest pozytywnie skorelowany ze
$rednig dobowa temperaturg i wilgotnoscig
powietrza (Sarvas 1962; Chatupa 1964; Boy-
dak 1977; Mazula 1988). Krotkotrwate desz-
cze tylko w nieznacznym stopniu zaktocajq
pylenie, natomiast kilkudniowe opady prze-
rywajg je zupetie (Sarvas 1962). Nadmierna
wilgotnos$¢ powietrza powoduje takze szybkga
utrate zywotnosci pytku (Ehrenberg i Simak
1957). Silny wiatr przyspiesza uwalnianie
pytku z woreczkéw pytkowych, a dzieki
swej lekkosci pytek sosny zwyczajnej moze
migrowa¢ na odlegto$¢ nawet okoto 1000 km
(Tichomirov 1950).

Kwitnienie meskie sosny zwyczajnej
w drzewostanie jest zsynchronizowane
z kwitnieniem zenskim, aczkolwiek na tym
samym drzewie mozna obserwowac tzw.
przedstupno$¢  (protogynia), czyli nieco
weczesniejszy poczatek kwitnienia zenskiego,
ktore wyprzedza o 1 do 3 dni pylenie (Den-
GLER 1940; Sarvas 1962; Boydak 1977).

Kwitnienie zenskie zaczyna sie z chwilg
odchylenia pierwszych tusek nasiennych
w dolnej czesci kwiatu, z tym ze tuski osa-
dzone najnizej nie odchylajg sie w ogéle (Sar-
vas 1962). W ciggu jednego dnia, postepujac
ku wierzchotkowi kwiatu, odchylajg sie po-
zostate tuski i w ten sposdb kwiaty zenskie
osiggajg zdolno$¢ do zapylenia, trwajgca
wedtug Sarvasa (1962) 3 do 4 dni, a wedtug
innych badaczy 7 do 16 dni (Dengler 1940;
Boydak 1977; Wesody 1982). W tym czasie
dochodzi do zapylenia, czyli wnikniecia zia-
ren pytku miedzy tuski nasienne kwiatow
zenskich. W zaleznosci od obfitosSci pylenia
w drzewostanie, jeden zalazek otrzymuje

Obfito$¢ pylenia sosny zwyczajnej w Finlandii (wg Saryasa 1962)

1950 1951 1952

Liczba ziaren pytku

naln? 484

1361 - 935

1953

Lata

1954 1955 1956 1957 1958 1959

1248 1440 141 518 2202 36
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Ryc. 5.13. Dobowy przebieg pylenia u Pinus sylue-
stris L. w potudniowej Finlandii (wg Sarvasa 1955)
i pétnocnej Turcji (Wg Boydaka 1977)

$rednio 19 do 7,9 ziaren pyiku. Istnieje
znaczna zmienno$¢ w liczebnosci zalgzkow
zawartych w szyszce, uzalezniona przede
wszystkim od wielkosci szyszki i liczby tusek
nasiennych. Przecietnie tylko na okoto 15 do
30% tusek nasiennych w gornej czesci szyszki
znajdujg sie zalazki zdolne do zaptodnienia.
Pozostate tuski, rozmieszczone u podstawy
i na wierzchotku szyszki, pozostajg sterylne
(Sarvas 1962).

Wydaje sie, ze zapylenie u sosen nie jest tylko
prostym skutkiem przypadkowego natkniecia sie
unoszonego pytku na powierzchnie kwiatu zens-
kiego. Badania modelowe w tunelu aerodynamicz-
nym wykazaty istnienie, specyficznych dla kazde-

KIERUNEK WIATRU

Ryc. 5.14. Osiadanie pytku sosnowego na kwiatach
zenskich w zaleznosci od ich pozycji. Miejsca
zakropkowane oznaczajg strefy z najwiekszg iloscig
ziaren pytku (wg Niklasa i Pawu 1982)

go z badanych gatunkéw sosen (w tym takze dla
P. syluestris), zawirowan powietrza optywajacego
kw'iaty zenskie. Zawirowania te utatwiajg osiada-
nie ziaren pytku na powierzchni kwiatu zenskiego
tego samego gatunku, powodujac jednoczes$nie
zwigkszenie ilosci osadzanego pytku w pewnych
strefach kwiatéw zenskich, w zaleznosci od ich
ustawienia wzgledem kierunku ruchu powietrza
(ryc. 5.14). Zdaniem autoréw tych badan u sosen
istnieje swego rodzaju ,wiez aerodynamiczna",
wyrazajaca sie w wyraznej preferencji kwiatu zens-
kiego wobec pytku tego samego gatunku (Niklas
i Kyaw 1982).

W dalszym ciggu procesu zapylenia czes¢ zia-
ren pytku przedostaje sie poprzez okienko (mikro-
pyle) do komory pytkowej, w bezposrednie sa-
siedztwo osrodka (nucellusa). Przemieszczanie to
odbywa sie przewaznie noca, przy wysokiej wil-
gotnosci powietrza, dzieki tzw. mechanizmowi
kropelkowemu. Kropelka gestej cieczy wydzielana
jest przez ostonke gromadzi si¢ w komorze pytko-
wej na wierzchotku osrodka, skad wylewa sie na
zewnatrz, miedzy ramiona mikropyle. Wraz z ob-
nizaniem sie wilgotnosci powietrza nad ranem
kropelka cieczy kurczy sie i wcigga kilka ziaren
pytku do komory pytkowej, na wierzchotek osrod-
ka. Komora pytkowa ze wzgledu na swojg pojem-
no$¢ miesci najczesciej 1 do 3 ziaren pytku, a wy-
jatkowo 5 lub wiecej (Sarvas 1962). Kilka dni po
przedostaniu sie do komory pytkowej ziarna pytku
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kietkujg, a tworzace sie tagiewki pytkowe wrastajg
w tkanke osrodka. Dopiero jednak w czerwcu nas-
tepnego roku, okoto 13 miesiecy po zapyleniu, docho-
dzi do zaptodnienia i rozpoczyna sie rozwdj zarodka
(HAkansson 1956; Sarvas 1962). Sam proces zaptod-
nienia trwa u sosny od 10 do 24 godzin (Chira 1967,
cyt. Kozubov 1974). Roczna przerwa miedzy zapyle-
niem a zaptodnieniem wyr6znia rodzaj Pinus sposrdd
wszystkich innych rodzajow rodziny Pinaceae.

53.1.3.3. Okresowos¢ powtarzania cyklu
generatywnego

Zawigzywanie kwiatow zenskich sosny
zwyczajnej w miejscach dtugopeddw, a mes-
kich w miejscach krotkopedow sprawia, ze
moga sie one zawigzywac¢ co roku. Z tego
wzgledu u sosny nie zdarzajq sie praktycznie
lata bez kwitnienia, a dobre lub obfite kwit-
nienia wystepuja u tego gatunku czesciej niz
u Swierka i nierzadko w dwoch kolejnych
latach (Hagner 1965; Rummukainen 1975).

Charakterystyczne dla lat obfitego kwitnienia
u sosny zwyczajnej jest obnizenie strefy wystepo-
wania kwiatéw zenskich w koronach, wzrost licz-
by kwiatéw na jednym: pedzie oraz pojawienie sie
kwiatow obu pici na tych samych pedach (Kozu-
Bov 1974). Lata obfitego kwitnienia zenskiego po-
krywaja sie zwykle z latami odpowiednio obfitego
kwitnienia meskiego, chociaz te ostatnie wystepuja
czesciej (Sarvas 1962; Koski | Tallqvist 1978).

Na przyktadzie Szwecji mozna wykazac
zmienno$¢ okresowosci kwitnienia w zalezno$ci od
szerokosci geograficznej (tab. 5.4). Okresowo$¢
kwitnienia zmienia sie takze wraz z dtugoscig
geograficzng. W ciagu 38 lat obserwacji kwitnienia
sosny zwyczajnej, w Holandii stwierdzono tylko
trzykrotnie urodzaj okre$lony jako dos$¢ dobry,

Tabela 5.4

Czestotliwo$¢ dobrych urodzajow szyszek u sosny
zwyczajnej w roznych regionach Szwecji od pdtnocy
ku potudniowi (wg Hagnera 1965)

Przecietna liczba lat . . -
Granice zmiennosci

O ety o
[ 5,00 1-12
Il 2,85 1-8

Il 0,82 0-3

v 0,75 0-6
\ 0,47 0-3

osiemnascie razy wystapit urodzaj przecietny,
a siedemnastokrotnie urodzaj staby (La Bastide
i Van Vredenburch 1970). W europejskiej czesci
bytego Zwigzku Radzieckiego obfite kwitnienie
wystepuje co 4 do 5 lat, a na Ahaju co 2 do 3 lat
(Mo1Canov 1967).

Obfite kwitnienie nie zawsze pocigga za sobg
réwnie obfity urodzaj nasion (Koski 1980). Szcze-
g6lnie wyraznie obserwuje sie to przy pétnocnej
granicy lasu, gdzie mimo czestego kwitnienia,
obfite urodzaje nasion wystepujg zaledwie raz na
60 do 100 lat (Renvall 1912; cyt. Hustich 1948).

Zjawisko okresowosci kwitnienia nie zanikto
takze na plantacjach nasiennych sosny zwyczajnej.
Przy statym nasilaniu intensywnosci kwitnienia
szczepdw wraz z wiekiem, obserwuje sie co kilka
lat kwitnienie wyraznie obfitsze (Wesoty i in.
1984).

5.31.4. ROZMIESZCZENIE KWIATOW
W KORONACH DRZEW

Wigkszos¢ kwiatdw zeriskich sosny zwy-
czajnej zawigzuje sie na potudniowej stronie
koron (GALTERN 1949; Bhumibhamon 1978).
Wigze sie to z lepszym ustonecznieniem tej
czesci koron oraz silniejszym nagrzaniem
pakéw. Stwierdzono, ze w letni, stoneczny
dzien temperatura wnetrza pakow od strony
potudniowej moze by¢ o 1,5 do 6,0"C wyzsza,
niz od strony péinocnej (Pukacki 1980).

Procent pedow z kwiatami meskimi
w szczytowych partiach koron jest podobny
od potnocy i potudnia, natomiast w nizszych
partiach wiecej kwiatdw meskich zawigzuje
sie od strony péinocnej (Sarvas 1962). ROw-
niez u szczep6w na plantacji nasiennej (ryc.
5.15) kwiaty meskie rozmieszczone sg w ko-
ronach niezaleznie od stron Swiata i bardziej
réwnomiernie niz kwiaty zenskie (Baumeis-
ter 1975; Bergman 1976; Bhumibhamon
1978).

U drzew roshacych w zwarciu obserwuje
sie w latach stabego kwitnienia wyrazne roz-
graniczenie miedzy wierzchotkowg strefg
wystepowania kwiatow zenskich a dolng
strefg kwiatow meskich. Rozgraniczenie to
zanika w latach obfitego kwitnienia, kiedy
pojawia sie strefa przejsciowa w Srodkowej
czesci korony, gdzie wystepujg w zmieszaniu
kwiaty zenskie i meskie. Nieco inaczej wy-
glada rozmieszczenie kwiatow u drzew ros-
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Ryc. 5.15. Rozmieszczenie kwiatow zenskich
i meskich wedtug stron $wiata w koronach 18-let-
nich szczep6w Pinus syluestris (wg Bhumibhamona
1978)

nacych pojedynczo, na otwartej przestrzeni.
Kwiaty zenskie zawigzujg sie u tych drzew
na zewnatrz korony, schodzac nawet do najniz-
szych okotkow gatezi, natomiast kwiaty meskie
sg umiejscowione wewnatrz korony; takie roz-
mieszczenie kwiatow obserwuje sie u drzew
rosngcych pojedynczo zaréwno w latach stabe-
go, jak i obfitego kwitnienia (Musketk 1960).

Istniejg réznice w rozmieszczeniu kwiatéw
miedzy réwnowiekowym potomstwem generatyw-
nym a wegetatywnym sosny zwyczajnej. W koro-
nach drzew pochodzacych z nasion wystepuje tyl-
ko jedna strefa wspolnego wystepowania kwiatéw
zenskich i meskich, podczas gdy w koronach
szczepOw mozna wyrdzni¢ wyrazng strefe zenska
(kilka gornych okétkéw gatezi) oraz strefe miesza-
ng (Efimov 1980). Pionowe rozmieszczenie kwia-
téw w koronach szczepédw sosnowych uzaleznione
jest takze od pochodzenia klonéw. U klonéw z p6t-
nocnej Finlandii kwiaty zenskie i meskie wystepuja
w zmieszaniu na wszystkich okétkach gatezi, nato-
miast u klonéw z potudniowej Finlandii mozna wy-
rozni¢ wyraznie trzy strefy korony: zefiska, mieszang
i meska (ryc. 5.16).

Ryc. 5.16. Pionowe rozmieszczenie kwiatow
meskich i zenskich w koronach 16-letnich szczepow
Pinus syluestris w po6tnocnej (N), Srodkowej (C) i
potudniowej (S) Finlandii (wg Bhumibhamona 1978)

Zwyklym miejscem zawigzywania kwiatow
zenskich sg wierzchotki pedow gtéwnych gatezi
pierwszego lub drugiego rzedu (Wareing 1958),
przy czym znaczna wiekszos$¢ tych kwiatow zawig-
zuje sie w pagkach potozonych na zewnatrz okot-
kow, a przez to najbardziej oddalonych od pnia
(Kosinski | Giertych 1979). Kwiaty meskie zawig-
zUjg sie u podstawy tegorocznych peddw nizszych
rzedow, ktore sa mniej zywotne, nierozgatezione,
Z rzadziej rozmieszczonymi wigzkami igiet (Gar'-
pern 1949).

Wareing (1958) wigzat takie rozmieszczenie
kwiatéw w koronie sosny zwyczajnej z odzywia-
niem pedéw sugerujac, ze kwiaty zenskie zawig-
zujg sie w warunkach dobrego odzywiania, nato-
miast kwiaty meskie - na pedach niedozywionych.
Biorgc jednak pod uwage rozmieszczenie sktadni-
kéw mineralnych w koronach dojrzatych genera-
tywnie sosen nalezaloby przyjgé, ze to wiasnie
kwiaty zenskie zawigzujg sie w warunkach ogra-
niczonej dostepnosci tych skfadnikdw, podczas gdy
kwiaty meskie - w warunkach ich nadmiaru (Fo-
BER 1976a). Potwierdzeniem tego wniosku jest
znacznie wieksza skutecznos¢ nawozenia mineral-
nego w stymulacji kwitnienia zenskiego niz mes-
kiego (patrz rozdz. 5.34.3).

53.1.5. ANOMALIE W ROZWOJU KWIATOW
Kwiaty sosny zwyczajnej sa rozdzielnop-
tciowe, niekiedy jednak w miejscach wiasci-
wych dla zawigzywania kwiatow zenskich
pojawiajg sie kwiaty obupiciowe (hermafro-
dyczne). Gorna czes¢ tych kwiatdw ma cha-
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rakter kwiatu zenskiego, w dolnej za$ rozwi-
jaja sie struktury generatywne meskie (Popni-
KOLA 1965; Kozubov 1974). W niektdrych
przypadkach kwiaty obupiciowe mogg roz-
wingé sie w szyszki z pelnymi nasionami
(Bano i Retkes 1968).

Wiele jest w literaturze doniesier na temat tzw.
wieloszyszkowosci lub wystepowania szyszek w
»gronach" (Borowicki 1933; Morochin 1955; Pro-
kazin | Prokazina 1962; Pravdin 1964; Bano i Ret-
kes 1968; Tech i Holst 1969; Bhumibhamon 1978).
Kwiaty zenskie rozwijajg sie wtedy w znacznej
liczbie na pedzie gtbwnym (rzadziej na bocznych),
w miejscu krétkopedow igtowych. Zjawisko to wy-
daje sie skutkiem nieznanych dotad zaburzen roz-
wojowych niektérych osobnikéw, zwiagzanych mie-
dzy innymi z ich dalekim przemieszczeniem z p6t-
nocy na potudnie (Bhumibhamon 1978) lub poza
naturalny zasieg wystepowania (Teich i Holst 1969).

Na skutek specyficznych warunkéw pogodo-
wych wystepujg czasem u sosny dwa kwitnienia
W ciggu sezonu wegetacyjnego. Takie powtorne
kwitnienie, zaréwno zeriskie, jak i meskie, wyste-
puje w niektorych latach w Karelii, w warunkach
cieptej i znacznie przedtuzonej jesieni (Kozubov
1974) RoOwniez na pedach proleptycznych, wyras-
tajacych latem z uformowanych w biezacym roku
pakéw bocznych, obserwowano kwiaty zenskie
w koncu sierpnia (Chatupka - obserwacje wiasne)
lub w pazdzierniku (Sarfatti 1958). Jesienne kwit-
nienie u sosny ma charakter przedwczesny i jest
oznaka niezwyktego skrocenia okresu spoczynku.

5.3.2. NATURALNE PRZYCZYNY

zmiennosci w kwitnieniu

53.2.1. ZROZNICOWANIE OSOBNICZE

Drzewostany sosny zwyczajnej charakte-
ryzujg sie znaczng zmiennoscig pojedynczych
drzew w kwitnieniu zenskim i meskim (Sar-
vas 1962). Istniejg drzewa, kt6re corocznie
zawigzujg kwiaty zenskie, a ich udziat waha
sie od 0,0 do 92,5%. Z. drugiej za$ strony
mozna znalez¢ drzewa, ktore w ciggu Kilku-
nastu lat obserwacji nie zawigzaty zadnych
kwiatow zeniskich (Koski i Tallqvist 1978).
Zrbznicowanie osobnicze pod wzgledem
kwitnienia jest skutkiem zaréwno cech dzie-
dzicznych, jak i cech wzrostowych, modyfi-
kowanych przez mikrosiedlisko: grubosci
pnia oraz rozmiaréw i gestosci koron (Tysz-
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4r. A. PROCENT KWIATOW MESKICH
St~y oo

przez 36 klonéw Pinussyluestris na plantacji nasien-
nej w Szwecji (wg Johnsson i in. 1976)

mewicm i Szymkiewicz 1938; Moléanov 1967,
Sarvas 1962; Liyong-Duo i Guo 1981).
Wyrazne zréznicowanie w kwitnieniu
wystepuje takze na plantacjach nasiennych
sosny zwyczajnej. Poszczeg6lne klony rdznig
sie znacznie terminami rozpoczynania roz-
nych faz kwitnienia: zawigzywania pakdow
kwiatowych, pekania pakéw kwiatowych,
osiggania przez kwiaty zeriskie zdolnosci do
zapylenia oraz pylenia (Hagman 1972; Lau-
ra 1973; Jonsson i in. 1976; Chung 1981).
Znaczne zroznicowanie klonéw przejawia sie
takze w obfitosci kwitnienia (Chatupka
1978; 1980; 1981; 1984; Nikkanen i Velling
1987). Wiekszos¢ kwiatow produkowana jest
przez niewielkg liczbe klonoéw (ryc. 5.17)
i zwykle 1/4 najlepiej kwitngcych na planta-
cji klonéw wytwarza ponad potowe kwiatow
zenskich i meskich, a potowa klonéw wcho-
dzacych w skiad plantacji produkuje 80 do
90% ogdtu kwiatow obu pici (Jonsson i in.
1976; Bhumibhamon 1978; Weso#ty i in. 1984;
Danusevic¢ius 1987). Rdznice miedzy klonami
w obfitosci kwitnienia obserwuje sie czesciej
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w przypadku kwitnienia meskiego niz zens-
kiego (Chatupka 1985), a dtugoletnie obser-
wacje kwitnienia sugeruja, ze wraz z wie-
kiem plantacji roéznice miedzyklonalne
w kwitnieniu malejg (Bhumibhamon 1978;
Van't Leven 1979; Weso#ty i in. 1984).

Oprécz réznic miedzyklonalnych obser-
wuje sie takze znaczng zmienno$¢ osobniczg
w obrebie klondéw. Przyczynami tej zmien-
nosci sg przede wszystkim roznice we
wzroscie, bowiem kwitnienie pojedynczych
szczepOw, podobnie jak pojedynczych drzew
w drzewostanie, jest pozytywnie skorelowa-
ne z ich wysokoscig i gruboscig oraz rozmia-
rami koron (Andersson i Hattemer 1975;
1978; Bhumibhamon 1978; Wesoty 1980; Nik-
kanen i Velling 1987).

5.3.2.2. CZYNNIKI KILMATYCZNE

Nieliczne badania nad wptywem fotope-
riodu na kwitnienie sosny zwyczajnej nie
przyniosty jednoznacznych wynikdéw. Mirov
(1956) stwierdzit, ze gatunek ten, podobnie
jak inne sosny, nie reaguje kwitnieniem na
zmieniajacy sie fotoperiod. Z drugiej za$ stro-
ny, Wareing i Longman (1960) uzyskali
kwitnienie zenskie na szczepach sosny zwy-
czajnej w warunkach przedtuzonego dnia.
Giertych (1967) sugerowat réwniez istnienie
wplywu foloperiodu na kwitnienie sosny,
wykazujgc istnienie analogii miedzy roslina-
mi dnia dtugiego a kwiatami zeriskimi, oraz
miedzy roslinami dnia krétkiego a kwiatami
meskimi. Proba sprawdzenia stusznosci tej
sugestii przez hodowanie kilkuletnich siewek
sosny zwyczajnej w zrdéznicowanych warun-
kach fotoperiodycznych nie powiodla sie
(Giertych 1981).

Whyrazniejszy od foloperiodu wptyw na
kwitnienie sosny zdaje sie wywiera¢ inten-
sywnos$¢ Swiatta stonecznego! (patrz takze
rozdziat 5.3.1.4). Por6éwnanie danych o obfi-
tosci kwitnienia z uktadem réznych czynni-
kéw pogodowych wykazato, ze bezposrednie
ustonecznienie w lipcu lub wrzes$niu w roku
zawigzywania kwiatow jest istotnie, pozytyw-
nie' skorelowane z urodzajem szyszek (La Bas-
tide i Van Vredenburch 1970; Fober 1976b).

Wazng role w indukcji kwitnienia sosny
Zwyczajnej przypisuje sie czynnikowi ter-
micznemu i wilgotnosciowemu. Wysoka
temperatura i podwyzszony niedosyt wilgot-
nosci powietrza w porze zawigzywania pa-
kow kwiatowych wptywajg istotnie na kwit-
nienie zenskie (Hagem 1917, cyt. Andersson
1965; Eide 1932; Girgidov 1960; Chirov 1964;
Fober 1976b).

Cytowane wyzej dane wskazujg na znacz-
ng role czynnikéw klimatycznych w indukcji
kwitnienia u sosny. Zdaniem Leikoli i wsp.
(1982), analizujac pogode roku poprzedzaja-
cego kwitnienie na podstawie 4-5 podstawo-
wych czynnikéw meteorologicznych, mozna
objasni¢ w 80-90% przyczyny zmiennosci
w obfitosci kwitnienia i obradzania nasion
u sosny zwyczajnej.

5.3.2.3. WARUNKI (GLEBOWI-.

Zrbéznicowanie warunkéw glebowych,
w jakich rosng drzewostany sosnowe, znaj-
duje odbicie w obfitosci ich kwitnienia. Sred-
nia roczna produkcja pytku w 100-lelnim
drzewostanie na ubogiej glebie w Finlandii (typ
siedliskowy Callima) wynosi okoto 9 kg/ha,
natomiast na glebie zyZzniejszej (typ Myrtillus)
- 345 kg/ha. Réwniez produkcja nasion
uzalezniona jest wyraznie od zyznosci gleby:
stosunek ilosci obradzanych nasion na glebie
ubogiej, o $redniej zyznosci i zyznej, wynosit
odpowiednio jak 1:2:3 (Sarvas 1962).

5.3.2.4. ZAMIERANIE KWIATOW ZENSKICH

Obumieranie kwiatéw zenskich sosny
zwyczajnej w réznych fazach ich rozwoju
moze znacznie zmniejszy¢ liczbe dojrzewaja-
cych szyszek. W drzewostanie sosnowym
pierwsze kwiaty obumierajg i opadajg juz
w trakcie kwitnienia. Wiecej niz potowa
sposrod  obumierajgcych kwiatéw opada
w roku kwitnienia (ryc. 5.18), a proces ten
trwa do wiosny przysziego roku (Sarvas
1962).

Zjawisko to wywiera znaczny wptyw na
produkcyjno$¢ sosnowych plantacji nasien-
nych. Straty w plonie szyszek siegajg bowiem
w roznych krajach przecietnie 40% (Brown
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Ryc. 5.18. Tempo opadania obumartych kwiatow
zenskich na plantacji nasiennej Pinus syluestris na
totwie (wg Drejmanisa 1975)

1971; DREJMANIS 1975; CHALUPKA 1985; ZViED-
RE 1985), a w niektdrych latach nawet od 60
do 80% (Jonsson i in. 1976; Wesoky 1980).

Najwiecej kwiatéw zenskich obumiera w dol-
nej strefie koron, od strony poétnocnej (Brown 1971;
1973; Wesoty 1980; Chatupka 1985). Obserwuje sie
takze znaczng zmienno$¢ miedzyklonalng w licz-
bie obumierajgcych kwiatow, a zakres tej zmien-
nosci waha sie miedzy 1,7 a 72,2% (Brown 1971;
Chung 1981). Opadanie kwiatow u tego samego
klonu zmienia sie w szerokim zakresie z roku na
rok, co sugeruje, ze zjawisko to jest uzaleznione
przede wszystkim od czynnikéw zewnetrznych,
a nie genetycznych (Brown 1973; Wesoty 1980).
Niewatpliwie najwazniejsza przyczyna obumiera-
nia kwiatéw zenskich pozostaje u sosny niedosta-
teczne zapylenie. Wystarczajaca ilos¢ pytku nie
likwiduje jednak catkowicie opadania kwiatow, kto-
rego przyczyna moga byc¢ takze przymrozki w czasie
kwitnienia, uszkodzenia przez owady lub obtamy-
wanie przez otaczajace gatezie (Saryas 1962).

5.3.3. KWITNIENIE | OBRADZANIE

nasion a przyrost

Negatywny wptyw obfitego kwitnienia
i obradzania nasion na przyrost grubosci
drzew jest szczeg6lnie widoczny u gatunkéw
odznaczajacych sie wyrazng okresowoscig
obradzania, jak np. $wierk pospolity (Cha-
tupka 1977). U sosny zalezno$¢ miedzy pro-
cesami generatywnymi a przyrostem jest
znacznie stabsza z uwagi na to, iz kwitnienie
i dojrzewanie nasion wystepujg w oddziel-
nych latach, a réznice w obfitosci obradzania
miedzy kolejnymi latami nie sg tak znaczne,
jak u Swierka Dlatego tez w niektérych ba-

daniach niemozliwe byto ustalenie jakiego-
kolwiek wptywu kwitnienia i obradzania
szyszek na przyrost (Eklund 1967; Jonsson
1969), a w innych obserwowano obnizenie
przyrostu grubosci badZz w latach kwitnienia
(Chatupka i in. 1976), badz w latach dojrze-
wania szyszek (S1Astad 1957).

5.3.4. REGULACJA KWITNIENIA

5.3.4.1. PODAWANIE REGULATOROW WZROSTU

Stymulacja kwitnienia u sosny zwyczajnej
poprzez podawanie regulatorow wzrostu sto-
sowana jest przede wszystkim na plantacjach
nasiennych. Najbardziej skutecznym stymu-
latorem okazata sie mieszanina dwoch mniej
polarnych giberelin A4 i A7 (GA4/7), ktéra
oddziatywata pozytywnie zaréwno na zens-
kie, jak i meskie kwitnienie szczepOw sosno-
wych (Chatupka 1978; 1980; 1987; Luukanen
1980; Lukkanen i JOHANSSON 1980a; 1980b;
Wesoiy 1987b). Podobne pozytywne oddziaty-
wanie GA4/7 na kwitnienie zeriskie i meskie
stwierdzono u 8 i 13-letnich siewek sosny
zwyczajnej (Chatupka 1991, 1994).

Istnieje wyrazny zwigzek miedzy termi-
nem podawania giberelin a picig zawigzywa-
nych kwiatow'. Podawanie GA4/7 w koricu
maja i na poczatku czerwca sprzyjato zawia-
zywaniu kwiatow meskich, natomiast prze-
suniecie tego zabiegu na lipiec i sierpien
oddziatywato pozytywnie na kwitnienie zen-
skie (Chatupka 1980; 1984; 1987; Luukkanen
1980). Takie oddziatywanie giberelin uzalez-
nione jest prawdopodobnie od zgodnosci ter-
mindw ich podawania z odpowiednimi faza-
mi rozwojowymi krétko- i dlugopedéw (Hej-
nowicz 1982).

Obserwuje sie znaczng zmiennos¢ w re-
akcji pojedynczych klonéw na regulatory
wzrostu, przy czym najbardziej skuteczne
byto podawanie GA4/7 klonom stabo kwitna-
cym (Luukkanen 1980; 1981; Luukkanen
i Johansson 1980b; Chatupka 1981; 1985;
Wesoty 1987b). Na podstawie pierwszych
badan ze stymulacjg kwitnienia zeriskiego u
siewek sosny z kontrolowanych krzyzéwek
mozna sadzié, iz reagujg one na podawanie



122 Biologia sosny zwyczajnej

GA4/7 z podobng skutecznoscia, jak ich klony
macierzyste (Chatupka 1994). Podawanie
CA4/7 wplyneto takze na rozmieszczenie
kwiatéw zenskich w koronach szczepow
i siewek sosnowych, skuteczniej stymulujac
ich zawigzywanie w nizszej strefie koron,
gdzie z natury przewazajg lub wystepujg juz
wytacznie kwiaty meskie (Chatupka 1980;
1991). Podobny wynik uzyskata Kurm (1987),
podajac bardziej polarng gibereling A3 r6znym
okotkom gatezi na szczepach sosnowych.
Zastosowanie syntetycznej auksyny NAA
z zamiarem stymulacji kwitnienia okazato sie
bezskuteczne. Nie wptyneta ona na kwitnienie
szczepOw sosny zwyczajnej zaréwno wtedy, gdy
byla podawana samodzielnie (Melchior 1962),
jak i wtedy, gdy taczono jg z GA4/7 (Luukkanen
i Johansson 1980a, 1980b; Chatupka 1981). Stabe,
wspomagajace dziatanie GA4/7 obserwowano
w pofaczeniu z obraczkowaniem gatezi, jednak
interakcja ta byla statystycznie nieistotna (Cha-
+upka 1978). Rowniez polaczenie oprysku GA4/7
z ostanianiem pedow folig polietylenowy nie byto

skuteczniejsze od samych giberelin (Chatupka
1981).

53.4.2. ZMIANY CZYNNIKOW MAKRO-

| mikroklimatycznych

Modyfikowanie kwitnienia poprzez zmia-
ne warunkéw makroklimatycznych jest moz-
liwe w przypadku plantacji nasiennych. Dla
zapewnienia optymalnych warunkéw ciepl-
nych i $wietlnych, plantacje nasienne sosny
zwyczajnej czesto zaklada sie w terenach po-
tozonych na potudnie od miejsc pochodzenia
klonéw, co sprzyja kwitnieniu szczepow
i dojrzewaniu nasion (Sarvas 1970; Koski
1987). Zdaniem Bhumibhamona (1978) sty-
mulacyjny skutek dalekiego przemieszczenia
klonéw na potudnie ma charakter czasowy
i zanika po kilku latach.

Istniejg takze mozliwosci zmiany nie-
ktorych  warunkéw  mikroklimatycznych
w obrebie plantacji nasiennej. Ostanianie
pakéw na szczepach sosny zwyczajnej ek-
ranami aluminiowymi od strony potudnio-
wej (a wiec redukcja ilosci bezposredniego
Swiatta stonecznego, docierajgcego do pa-
kéw), zmniejszato istotnie liczbe zawigza-
nych kwiatéw zenskich «(Giertych i Kroli-

kowski 1978). Z drugiej za$ strony dostar-
czenie pewnej ilosci Swiatla stonecznego
bezposrednio do wnetrza pgkéw za posred-
nictwem S$wiattowoddw, zwigkszyto istot-
nie liczbe zawigzanych kwiatéw zenskich
na szczepach sosny zwyczajnej (Kosinski
i Giertych 1982; Pukacki i in. 1985). Pod-
wyzszenie temperatury wokét pedéw pop-
rzez ich ostoniecie folig polietylenowa zwiek-
szyto natomiast liczbe kwiatdw meskich,
z jednoczesng tendencja do zmniejszania
liczby kwiatow zenskich (Chatupka 1981).

53.4.3. MCYIVYFIKA<CNA WARUINKOW
glebowych

Zmiany warunkéw glebowych sg czesto
stosowang metodg stymulacji kwitnienia.
Szczepy sosny zwyczajnej rosngce w stale
bronowanej glebie kwitly znacznie obficiej,
niz szczepy kontrolne (Nilsson 1955). Wpro-
wadzanie do gleby réznorakich nawozow
mineralnych takze wywiera pozytywny
wpltyw na kwitnienie sosny zaréwno w drze-
wostanach, jak i na plantacjach nasiennych.
Kombinacja NPK skutecznie stymulowata
kwitnienie zenskie w wielu doswiadczeniach
(Nanson 1965; Enescu i Giurgiu 1968; Az-
nev 1970b; Kozubov 1971; Hadders 1972;
Ronis 1973; Hattemer i in. 1977; Danusevi-
Cius 1987). Stwierdzono, ze nawozenie
w mniejszych dawkach w ciggu kilku lat
dziata skuteczniej, niz podanie tej samej ilosci
nawozow jednorazowo (Wesoty i in. 1987).
Okazato sie roéwniez, iz klony z natury kwit-
nace stabo reagowaty lepiej na zastosowane
nawozy, niz klony obficie kwitngce (Danuse-
vi¢ius 1987). Poszczeg6lne nawozy aplikowa-
ne oddzielnie, cho¢ nie dziatajg tak efektyw-
nie jak w kombinacji (Ronis 1973), w okreslo-
nych warunkach siedliskowych mogg stymu-
lowa¢ kwitnienie. Azot w formie saletry amo-
nowej, a takze nawozenie fosforem i pota-
sem, wplywaty pozytywnie na kwitnienie
zenskie sosny (Bergman 1960; Hausser 1960;
Wareing i Longman 1960; Chirov 1964,
Giertych 1970b; Chatupka i Fober 1977).

W przeciwienstwie do powyzszych wyni-
kéw, niektorzy autorzy nie uzyskali zadnego
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wpltywu stosowanych nawozéw mineralnych
na kwitnienie sosny zwyczajnej (Faulkner
1966; Mikola 1987).

5.3.4.4. METODY MECHANICZNE

Obraczkowanie stosowane w formie
petnej lub niepetnej obraczki na pniu lub
pojedynczych gateziach istotnie zwigkszato
zarowno kwitnienie zenskie, jak i meskie
na siewkach i szczepach sosny zwyczajnej
(Arnborg 1946; Faulkner 1966; Faulkner
i in. 1970; Ronis i Kodola 1977; Chatupka
1978). Natomiast niepetne obragczki na pe-
dach biezacego przyrostu i dwuletnich nie
wptynely ani na obfitos¢ kwitnienia zens-
kiego, ani na rozmieszczenie kwiatéw zens-
kich w okotku pakéw (Kosinski 1987).
Z kolei zmiana naturalnego potozenia jed-
norocznych pedéw przez ich naginanie
w kierunku pnia w znaczacy sposob
zwigkszylto liczbe zawigzywanych kwiatow
zenskich (Kosinski 1987).

Strangulacja, podobnie jak obrgczkowa-
nie, skutecznie stymulowata kwitnienie zens-
kie u sosny, z tym ze ten wpltyw przejawiat
sie dopiero w dwa lata po zabiegu, a wiec
rok pdzniej niz w przypadku obrgczkowania
(Ronis i Kodola 1977).

Skuteczng metoda stymulacji kwitnienia okaza-
fo sie przycinanie korzeni (Bergman 1955; Ronis
i Kodola 1977). Réwniez ograniczone i delikatne
przycinanie koron powodowato zwiekszenie liczby
zawigzywanych kwiatow zenskich i meskich (Mei-
chior i HeitmUller 1961; Melchior 1962), podob-
nie jak usuwanie igiet z pedéw, wykonane przed
uptywem pierwszej dekady maja, zwiekszato licz-
be pedow z kwiatami meskimi w przysztym roku
(Giertych 1970b). Natomiast zbyt intensywne stoso-
wanie przycinania koron w znaczacy sposéb obniza-
fo intensywnos$¢ kwitnienia zenskiego (Retkes 1969).

5.35. CO WIEMY O MECHANIZMIE
INDUKCIJI KWITNIENIA U SOSNY
ZWYCZAJINEJ?

Ostatnie lata przyniosty pewng liczbe
prac na temat fizjologicznych skutkéw roz-
nych zabiegéw stymulujgcych kwitnienie
u sosny zwyczajnej. Stwierdzono, ze obracz-

kowanie, opryskiwanie mieszaning giberelin
GA4/7, zmiana warunkéw Swietlnych wew-
natrz pakéw i nawozenie mineralne zwiek-
szajg istotnie zawarto$¢ mniej polarnych sub-
stancji giberelinopodobnych w traktowanych
roslinach (Weso#y 1985; 1987a; 1987b; 1992).
We wszystkich wymienionych do$wiadcze-
niach (z wyjatkiem nawozenia mineralne-
go), wzrost aktywnosci giberelin mozna
byto zaobserwowac tylko w ciagu 24 lub 48
godzin po traktowaniu.

Z drugiej strony wykazano, ze oprysk
giberelinami GAA4/7 istotnie zwiekszyt ak-
tywnos¢ mitotyczng w merystemach wierz-
chotkowych i bocznych sosny zwyczajnej,
co obserwowano réwniez tylko po pierw-
szej dobie od wykonania oprysku (Hejno-
wicz 1987).

Prawdopodobnie istniejg czynniki posred-
niczace w zaleznosciach miedzy réznymi za-
biegami stymulujgcymi kwitnienie a pod-
wyzszong aktywnoscia giberelin mniej polar-
nych u sosny zwyczajnej (ryc. 5.19). Wydaje
sie, ze w przypadku stymulacji kwitnienia
przez Swiatto taka role posredniczaca odgry-
wa fitochrom. Badania roli $wiatta stoneczne-
go w kwitnieniu sosny zwyczajnej wykazaty,
ze tuski okrywowe pakoéw absorbujg znaczng
czes$¢ Swiatta czerwonego o dlugosci 660-670
nm (Pukacki i Giertych 1982; Pukacki i in.
1985). Absorpcja ta znacznie ogranicza ilos¢
Swiatta czerwonego docierajacg do komorek
merysteméw wierzchotkowych pakéw, zmie-
niajgc prawdopodobnie stosunek ilosciowy
form fitochromu P660 i P730 na korzysé
mniej aktywnej fizjologicznie formy P660.
Wydaje sie wiec, ze w przecietnych warun-
kach Swietlnych, #tuski okrywowe pakdéw
przeciwdziatajg indukcji kwitnienia (Pukacki
i Giertych 1982). Przy dtugotrwatym i inten-
sywnym ustonecznieniu jest natomiast moz-
liwe, ze ilos¢ Swiatta czerwonego docierajaca
do merystemOw wierzchotkowych bedzie
wystarczajaca by uaktywni¢ fitochrom P730,
a za jego posrednictwem zwiekszy¢ zawar-
tos¢ endogennych giberelin poprzez wzmo-
zenie biosyntezy lub uwolnienie z form zwia-
zanych. Mozliwos¢ oddziatywania $wiatla
czerwonego na wzrost aktywnosci endogen-
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Ryc. 5.19. Hipotetyczny model przebiegu indukcji kwitnienia u Pinus syluestris

------- dane potwierdzone,---------sugestie

nych giberelin za posrednictwem fitochromu
potwierdzona zostata w badaniach na mio-
dych siewkach sosny zwyczajnej (Kopcewicz
1972; Kopcewicz. i Porazinski 1973b; Kopce-
wicz i in. 1977). 1

Rola fitochromu jako czynnika po$redni-
czacego w metabolizmie giberelin jest wiec
dobrze udokumentowana, natomiast zwigzek
przyczynowy miedzy aktywnoscig giberelin
a zmianami morfogenetycznymi w meryste-
mach wierzchotkowych pakdéw, pozostaje
ciggle jeszcze niewyjasniony (Kopcewicz
1979). Jednym ze sposobow dziatania gibere-

lin moze by¢ aktywacja lub represja pewnych
gendéw. W tym kontekscie bardzo interesujgca
bytaby analiza, wzmiankowanego wyzej, nie-
mal natychmiastowego wzrostu aktywnosci
endogennych giberelin po réznych zabiegach
stymulujacych kwitnienie.

Wiadomo, ze podanie mniej polarnych
giberelin GA4/7 powoduje indukcje kwitnie-
nia zaréwno zenskiego, jak i meskiego (Lu-
ukkanen 1980; Chatupka 1984). Dlatego tez
wydaje sie, ze gibereliny sg czynnikiem indu-
kujacym wstepne zmiany anatomiczne i mor-
fogenetyczne, natomiast dalszy rozwoj tak



zaindukowanych merysteméw w kierunku
formowania i roznicowania generatywnych
organéw zenskich lub meskich wymaga
z pewnoscig posredniczacego dziatania in-
nych, nie znanych dotad czynnikéw wewnet-
rznych lub zewnetrznych (Chatupka 1980).
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Przedstawiony na rycinie 5.19 model in-
dukcji kwitnienia u sosny zwyczajnej oparty
jest w znacznej mierze na przypuszczeniach
i wymaga dokfadnych i wielostronnych ba-
dan wszystkich etapéw procesu prowadzacego
do zréznicowania kwiatdw zenskich i meskich.

54. TRANSPORT*

Warunkiem wzrostu i rozwoju rosliny jest
odpowiednie zaopatrzenie catego jej organiz-
mu w wode i substancje pokarmowe. W wy-
sokich drzewach ogromne ilosci materiatu
organicznego i nieorganicznego muszg by¢
przemieszczane na duze odlegtosci. Wyspec-
jalizowane drogi transportu rozciggajace sie
przez cala rosline umozliwiajg skuteczng wy-
miane substancji pomiedzy korzeniami i lisémi.

5.4.1. KIERUNKI TRANSPORTU

W ukfadzie naczyniowym istniejg dwa
gtowne systemy transportu:

1) ksylem, w ktdrym woda i rozpuszczo-
ne w niej substancje (sok ksylemu) poruszajq
sie zgodnie z kierunkiem pradu transpiracyjne-
go,

2) floem, w ktorym substancje’ rozpusz-
czone' w wodzie (sok floemu) sg przemiesz-
czane zarébwno w kierunku akropetalnym,
jak i bazipetalnym.

Ksylem transportuje wode, zwigzki nieor-
ganiczne i organiczne z systemu korzeniowe-
go do czesci nadziemnej. We floemie odbywa
sie' przemieszczanie produktow fotosyntezy
z dojrzatych igiet do obszaréw wzrostu i ma-
gazynowania, a takze retranslokacja sktadni-
kéw pokarmowych z tkanek przechowuja-
cych materiaty zapasowe do wszystkich or-
gandéw drzewa. Sok floemu zawiera weglo-
wodany (gtéwnie sacharoze), zwigzki azoto-

*Opracowata Barbara Kieliszewska-Rokicka

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

Sity powodujgce transport w ksylemie
i floemie' sg r6zne. Wznoszenie sie soku ksy-
lemu jest pasywne i odbywa sie na zasadzie
gradientu potencjatu wodnego. Transport we
floemie wymaga udziatu energii metabolicz-
nej w postaci adenozynotréjfosforanu (ATP).

5.4.2. TRANSPORT WODY

Transport wody z korzeni poprzez pief
i gatezie drzew do igiet odbywa sie w ksyle-
mie, ktory u drzew iglastych zawiera cewki
- wydtuzone martwe komérki o zdrewnia-
tych Scianach komorkowych (Hejnowicz
1973). Pobieranie wody z podtoza i przewo-
dzenie zachodzi na zasadzie biernej absorpcji
wody (kohezji), a przeptyw wody w ukia-
dzie: gleba - roslina - atmosfera jest utrzy-
mywany dzieki istnieniu gradientu ujemnego
cisnienia hydrostatycznego w poszczego6l-
nych elementach tego ukladu (Tyree i Ewers
1991). Elementy przewodzace wode w drew-
nie mozna uzna¢ za ukiad rurek, a transport
wody mozna przedstawi¢ za pomocg wzoru
opartego na prawie Poisseuille'a (Taiz i Ze-
iger 1991).

dv= :
8t
gdzie *

v - predkos¢ przeptywu,



