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,
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r  — promien przekroju poprzecznego ele-

mentu przewodzacego '(cewki),

vl — lepkos¢ ptynu,

% - gradient ci$nienia.

Mata Srednica cewki.warunkuje stosunko-
wo wolny przeptyw wody w ksylemie iglas-
tych. Srednia predko$¢ przeptywu wody
w drewnie sosny nie przekracza Im/godz
(HuBEeR 1956). Predkos¢ przeptywu wody za-
lezy tez od utraty wody przez rosline w wy-
niku transpiracji. Na predko$¢ transportu
wody wptywajg pora roku, pora dnia, tem-
peratura i wilgotno$¢ powietrza. Wzrost mio-
dych igiet wiosng i réznicowanie sie ksylemu
wzmaga transpiracje, co powoduje zwieksze-
nie transportu wody i pokarméw do rosng-

Liczba okoétkéw martwych
gatezi

Suma powierzchni
poprzecznej korzeni.cm?

Powierzchnia przekroju
poprzecznego gatezi, cm2

Powierzchnia przekroju
poprzecznego pnia, cm 2
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cych igiet z korzeni poprzez ksylem (Katai-
nen i Valtonen 1985).

Natezenie transpiracji igiet sosny zwy-
czajnej jest prawie 3 razy mniejsze, niz lisci
buka i ponad 4 razy mniejsze niz lisci brzozy
(Huber 1953).

Woda przemieszcza sie pomiedzy cewka-
mi poprzez liczne lejkowate jamki, gtownie
w $cianach promieniowych. Transport wody
jest bardziej intensywny w drewnie wczes-
nym (wiosennym) niz w drewnie pdznym
(letnim) (Bauch i in. 1972). W poréwnaniu
z przeptywem pionowym wody w pniu i ga-
teziach, przeptyw poziomy pomiedzy stojami
przyrostu rocznego jest mniejszy (Huber
1956).

100 200 300 400 500

Powierzchnia przekroju
poprzecznego pnia For}iiej
najnizszej zywej gatezi.cm2

Powierzchnia poprzeczna
gatezi.cm2

Ryc. 5.20. Zacnosci miedzy: 1 - Hcz”™ stojow drewna nie fransportujagcych wody a liczbg °kotkéw

obumartych gatezi powyzej

pomoru u s°sny zwyczajnej; 2 - powierzchni przek”oju poprzecznego

gatezi u jej podstawy a masg igiet na galezi; 3 — powierzchnig przekroju poprzecznego pma na w-”~okosd
najnizszej zywej gatezi a masg igiet na drzewie; 4 - suma powvverzchm przekroju poprzecznego korzen'i

a powterahn”™ przekroju poprzecznego pma na wysokosd najnizszej zywej gatezi;

5 - powierzchnig

Przekroju poprzecznego pnia na wysokosci najnizszej zywej gatezi a sumg powterz m przekroju
poprzecznego wszystkich gatezi na drzewie; 6 — powierzchnig przekroju poprzecznego podstawy gatezi
a suma powierzchni przekroju poprzecznego jej gatgzek (1-3 wg Kaipiainen i Hari 1985, 4 — 6 wg Hari

i in. 1986)
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Zaréwno w pniu, jak i w gateziach, kaz-
dy stoj przyrostu rocznego drewna jest pota-
czony ontogenetycznie z jednym okotkiem
gatezi. Gdy gatezie danego okotka zamieraja,
stoj przestaje przewodzi¢ wode. W pniu sos-
ny zwyczajnej liczba stojow drewna, ktore nie
transportujg wody odpowiada liczbie okét-
kow obumartych gatezi (ryc. 5.20(1)), a liczba
pierscieni przewodzacych wode odpowiada
liczbie okotkdw zywych gatezi (Kaipiainen
i Hari 1985).

Transport wody i zwiazkéw pokarmo-
wych z cienkich korzeni do igiet jest gtowng
funkcjg drewna, a jednoczesnie jest zasadni-
czym czynnikiem decydujagcym o tworzeniu
struktury drzewa (Kaipiainen i Hari 1985).
W miare rozwoju drzewa system transportu-
jacy wode rozbudowuje sie wzdtuz i wszerz.
Rozmiary tkanek transportujgcych sa skore-
lowane z wielkoscig tkanek konsumujacych
(Shinozaki i in. 1964). U sosny stwierdzono
Scistg zalezno$¢ miedzy powierzchnig przek-
roju poprzecznego gatezi u jej podstawy
i masa igiet na tej gatezi, a takze miedzy
powierzchnig przekroju poprzecznego pnia
na wysokosci najnizszej zywej gatezi i masg
igiet na catym drzewie (Malkoénen 1974;
Kaipiainen i Hari 1985). Ryciny 5.20(2) i
5.20(3) przedstawiajg zaleznosci miedzy po-
wierzchnig przekroju tkanek transportuja-
cych a masg igiet.

Stwierdzono istnienie regularnosci w roz-
miarach organoéw transportujgcych wode
w obrebie tego samego drzewa sosny zwy-
czajnej (Hari i in. 1986). Scisty zaleznos¢ li-
niowag zaobserwowano miedzy: 1) powierz-
chnia przekroju poprzecznego pnia na wyso-
kosci najnizszej zywej gatezi a sumg po-
wierzchni przekroju poprzecznego korzeni,
2) powierzchnig przekroju poprzecznego
pnia na wysokosci najnizszej zywej galezi
a sumg powierzchni przekroju poprzecznego
gatezi, 3) powierzchnig przekroju poprzecz-
nego podstawy gatezi a suma powierzchni
przekroju poprzecznego jej gatazek [ryc.
5.20(4), 5.20(5), 5.20(6)]. Zaktadajac istnienie
réwnowagi miedzy budowsg i funkcjg tkanek
przewodzacych Hari i wsp. (1986) zapropo-
nowali hipoteze, wedtug ktorej wielkosé

tkanki transportujacej wode jest w réwnowa-
dze z jej zapotrzebowaniem na wode. Zda-
niem tych autoréw u sosny zdolno$¢ korzeni,
pnia i galezi do transportu wody mozna
okresla¢ w obrebie drzewa na podstawie
wielkosci powierzchni przekroju poprzeczne-
go tych organéw (Hari i in. 1986).

Uktad elementow przewodzacych w stoju
jest spiralny. W ich przebiegu w miodych
drzewach sosny zwyczajnej dominuje kieru-
nek Z, czyli w prawo (Hejnowicz 1964). Na-
chylenie elementéw przewodzacych czesto
zmienia si¢' z roku na rok, a $limakowaty
strumien wody (obserwowany po wprowa-
dzeniu barwnika do drewna) moze rozni¢ sie
w kolejnych stojach przyrostu rocznego.
W konsekwencji takiej budowy ten sam ko-
rzen w kolejnych latach moze mie¢ kontakt
z rdznymi gateziami, a kazda gatgz moze by¢
potaczona osiowo z wieloma korzeniami. Jest
to korzystne dla optymalnego dostarczania
wody do wszystkich gatezi w koronie drze-
wa (VITE 1958; VITE i RUDINSKY 1959; KOZLOW-
SKi i Winget 1963).

Obecno$¢ ektomikoryzy na korzeniach
poprawia u sosny transport wody (patrz
rozdz. 5.5).

5.4.3. TRANSPORT AZOTU

Azot jest transportowany zaréwno w for-
mie nieorganicznej, jak i organicznej. We flo-
emie azot jest przemieszczany w formie
zwigzkéw organicznych, a w ksylemie moze
by¢ transportowany w postaci jonéw nieor-
ganicznych i czasteczek organicznych.

Uwaza sie, ze najistotniejszym czynni-
kiem regulujacym procesy asymilacji azotu
u drzew jest forma i stezenie azotu w glebie.
Wzrost roslin zalezy od dostepnosci nieorga-
nicznego azotu, ktéry w glebie lesnej czesto
stanowi mniej niz 1% ogo6lnej ilosci azotu
(Carlyle 1986).

5.4.3.1. ASYMILACJA | TRANSPORT AZOTU
NIEORGANICZNEGO

Azot nieorganiczny wystepuje w glebie
gtéwnie w formie amonowej (NHJ) i azota-
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nowej (NO3). Stezenia tych jondéw w strefie
korzeniowej sg zalezne od predkosci przebie-
gu proceséw mineralizacji (amonifikacji i ni-
tryfikacji) azotu organicznego. W glebach
lesnych, ktdére sa na ogdt umiarkowanie lub
silnie kwasne, proces nitryfikacji jest zahamo-
wany, a najbardziej powszechng formg azotu
dostepng dla drzew lesnych jest jon amono-
wy (Adams i Attiwill 1982a; 1982b; Berg
1986; Vogt i Edmonds 1982; Eissenstat
i Caldwell 1988). W niezmienionym ekosys-
temie lesnym stosunek NH4/NO3 jest bliski
10:1 (Carlyle 1986). Przy optymalnym steze-
niu azotu w poditozu forma amonowa jest
pobierana skuteczniej przez siewki sosny niz
forma azotanowa (Ingestad 1979), jednakze
jony azotanowe stanowig dodatkowe zrodto
azotu i sg pobierane przez korzenie drzew
(Vogt i Edmonds 1982). Zbyt wysokie steze-
nia azotu wywotujg niekorzystne efekty -
wplywajg na zmiany pH wokoét i wewnatrz
korzeni, a w rezultacie na pobieranie jonow.
Obecno$¢ mikoryzy zwieksza zdolnos$¢ po-
bierania amonu i azotanu przez korzenie sie-
wek drzew iglastych (Rygiewicz i in. 1984a;
1984b).

Jony amonowy i azotanowy sg pobierane
aktywnie przez korzenie (Runge 1983), cho-
ciaz moze takze wystepowac pobieranie bier-
ne, dyfuzyjne (Lee i Steward 1978). Stosujac
izotop 15N stwierdzono, ze jony amortowe sg
wbudowywane do czasteczek organicznych
w korzeniach, a tylko niewielka czes¢ NH4
moze by¢ przemieszczana w ksylemie do
pedow (Martin i in. 1981). Niewiele wiado-
mo na temat enzymdéw zwigzanych z asymi-
lacjg azotu w korzeniach i lisciach drzew ig-
lastych. Badania prowadzone na innych rosli-
nach (gtéwnie zielnych okrytozalgzkowych)
pokazaty, ze asymilacja azotu amonowego
moze zachodzi¢ dwoma szlakami metabolicz-
nymi. ‘

1. Poprzez aminacje a-ketoglutaranu

a-ketogtutaran + NADH + MH3 GDH> gtatamk
nian + NAD’+ H20

Reakcja ta jest katalizowana przez dehydroge-
naze glutaminianowi; (GDH), ktdérg u wielu roslin
zlokalizowano w mitochondriach, chloroplastach

i cytozolu (Miftin i Lea 1980) i jest tez aktywna
w tkankach sosny.

2. Poprzez wiaczanie azotu amonowego do
glutaminianu

glutaminian + NH3 + ATP—
+ ADP + Pi

» glutamina

Te reakcje Katalizuje syntetaza glutaminowa
(GS), ktora u okrytozalgzkowych wystepuje w cy-
tozolu korzeni oraz w cytozolu i chloroplastach
lisci (Oaks i Hirel 1985). Produkt reakcji - gluta-
mina — moze by¢ transportowana wraz z wodga
w ksylemie do innych organéw drzewa lub przek-
sztatcana do glutaminianu w reakcji katalizowanej
przez synteze glutaminianowg (GOGAT) zlokalizo-
wang u okrytozalazkowych w plastydach korzeni
(Emes i Fowler 1979) i w chloroplastach lisci (Mif-
lin i Lea 1980).

glutamina + a-ketoglutaran gogat> 2 glutami-
nian

Udowodniono, ze u drzew iglastych glutami-
nian moze by¢ syntetyzowany, tak jak u innych
roslin, w cyklu GS/GOGAT (Durzan 1982; Vezina
i in. 1988; MARGOLIsi in. 1988). Obecno$¢ syntetazy
glutaminowej (GS) stwierdzono w igtach, pedach
i korzeniach mtodych siewek Pinus banksiana, a jej
catkowita aktywno$¢ byta skorelowana z aktyw-
noscig wzrostowg poszczegolnych czesci siewek.
W czerwcu 72% catkowitej aktywnosci enzymu
zlokalizowano w czeSci nadziemnej, a w koncu
sierpnia, po zahamowaniu wzrostu pedu, tylko 1%
aktywnosci GS znaleziono w igtach, a 79% w ko-
rzeniach.

Jon NO3 po wniknieciu do komérek epidermy
korzenia moze wejs¢ na jedng z czterech mozli-
wych drog: 1) moze wyptynac przez sciane komor-
kowa do otaczajacego korzen srodowiska, 2) moze
wnikng¢ do wakuoli, 3) moze natychmiast po
wmiknieciu zosta¢ zredukowany w korzeniu przy
udziale reduktazy azotanowej i reduktazy azoty-
nowej do NHt, a nastepnie przeksztatcony do
zwigzkdéw organicznych, u sosny gtéwnie do argi-
niny i glutaminy, ktére sa transportowane w ksy-
lemie do pnia i igiet lub magazynowane w korze-
niu, 4) moze by¢ bezposrednio przemieszczony do
ksylemu, a dalej do pnia i igiet i tam magazyno-
wany w komdrkach (ryc. 5.21).

Reakcja redukcji azotanu przez reduktaze azo-
tanowg zachodzi u wielu roslin w cytozolu (Bee-

vers i Hageman 1983).
reduktaza azotanowa

NOJ + \AIDIp)H- et 22222 » NOS +
+ NAD(P)+ + H20
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Ryc. 5.21. Mozliwe drogi przeznaczenia jonu azo-
tanowego pobranego przez komérke epidermy ko-
rzenia. Jon NO3 moze byé: 7 - wydzielony z po-
wrotem do apoplastu lub do podtoza; 2 - przemie-
szczony do wakuoli i tam przechowywany; 3 —
zredukowany do jonu amonowego; 4 — bezposre-
dnio przemieszczony do ksylemu i transportowany
w ksylemie do czesci nadziemnej (wg Redinbaugh
i Campbell 1991)

Wyniki badan prowadzonych na zielnych rosli-
nach okrytozalagzkowych pokazaty, ze azotyn jest
transportowany do plastydow, a w zielonych tkan-
kach do chloroplastow. W plastydach reduktaza
azotynowa redukuje azotyn'do amonu (Oaks i HI-
REL 1985). Brak na ten temat danych dotyczacych
sosny.

NO2 + 3NAD(P)H + 5H
+ NAD(P) + 2H20

Wiekszos¢ azotanu pobranego przez drzewa
iglaste (60-90%) jest asymilowana w korzeniach
(Martin i in. 1981; Adams i Atiwill 1982a; 1982b;
Faye i in. 1986; Sarjala i in. 1987; Pietilainen
i LahdesmAki 1988; Scheromm i Plassard 1988).
Aktywnos¢ reduktazy azotanowej w korzeniach
P. radiata byta okoto 10 razy wyzsza niz w pedach
(Prassard i in. 1986). Znakowany izotopem azotan
TN-NO3 byt magazynowany gtéwnie w korze-
niach siewek Pinus syluestris, P. pinaster, P. radiata i
P nigra (Martin i in. 1981; Plassard i in. 1986), ale
w siewkach p. nigra 15N-NO3 byl czesciowo trans-
portowany do hypokotylu i liscieni (Martin i in.
1981) Autor nie stwierdzit obecnosci jonéw azota-
nowych w igtach, co moze znaczy¢, ze azot dociera
do igtet w tormie zredukowanej lub ze reduktaza
azotanowa zlokalizowana w igtach natychmiast re-
dukuje azotan.

Wazrost stezenia azotanu w podtozu indukuje
synteze rT_Clluktazy azotanowej (Hewitt i in. 1976;
BEEVEl's i Mageman 1983). Przy nizszych stezeniach
N<3 redutom azotanowa jest alcumutowana lyl-
ko w k°morkach epidermy korzenia, a przy wyz-
szych stezeniach NO3 zaréwno w komorkach epi-
dermy jak i kory leorzeni (Rufty i Volk 1986).
Wysokie stezenie NO3 w podtozu stymutaje talrze
wzrost asymilacji azotanu w igtach (Sarjala 1991).
Po przeksztatceniu azobanu do azotynu [joaom

reduktaza

Tnowa > NH4 +

reduktazy azotanowej w komorkach obniza sie.
Indukcje reduktazy az°tan°wej poprzedza wzrc”
poziomu specyficznego dla tego enzymu informacyj-
nego kwasu rybonukleinowego (Kleinhofs i in. 1989).

5.4.3.2. TRANSPORT AZOTU ORGANICZNEGO

Cukry, kwasy organiczne i aminokwasy
przemieszczajg sie z pedéw poprzez floem
do korzeni, gdzie wchodzg w reakcje z po-
branym przez korzenie azotem nieorganicz-
nym i sa przeksztatcane w organiczne zwiagz-
ki azotowe, ktore sg transportowane w ksy-
lemie z powrotem do pedéw (Nambiar i Fife
1987; Pate 1980; 1983). U sosny azot orga-
niczny wystepuije i jest transportowany gtow-
nie w formie argininy i glutaminy (Barnes
1962; Ramaiah i in. 1971; Gezelius 1986).
Udziat asparaginy, kwasu glutaminowego,
kwasu asparaginowego i proliny w puli zwigz-
kow azotowych sosny jest stosunkowo maty.

5.4.4. TRANSPORT WEGLOWODANOW

Weglowodany sg transportowane z miej-
sca syntezy lub magazynowania poprzez flo-
em w postaci cukréw niezredukowanych,
gtéwnie w postaci sacharozy, ktéra stanowi
ponad 95% suchej masy przemieszczanego
materiatu. Ta czes¢ rodliny, z ktdrej nastepuje
eksport asymilatdw jest donorem, a czes¢
roéliny, ktéra importuje produkty asymilacji
jest akceptorem. Floem sosny jest zbudowa-
ny z komdrek sitowych, komorek Strasbur-
GERA i komorek parenchymatycznych. Ko-
morki Strasburoera (zwane takze komorka-
mi biatkowymi) sa funkcjonalnie i fizjologicz-
nie podobne do komérek towarzyszacych
roslin okrytozalazkowych. Transport produk-
tow fotosyntezy przebiega w kilku etapach:
1) transport triozofosforanéw (fosforan D-gli-
ceroaldehydu, fosforan dwuhydroksyaceto-
nu, kwas 3-fosfoglicerynowy) z miejsca ich
syntezy, czyli chloroplastéw do otaczajacej
cytoplazmy, gdzie sg przeksztatcane do sa-
charozy; 2) przemieszczanie sie sacharozy
z komorek migkiszowych do komoérek Stras-
burgera; 3) transport sacharozy do elementow
sitowych, czyli zatadunek floemu; 4) transport
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w elementach sitowych z igiet do stref
wzrostu lub magazynowania; 5) przemiesz-
czanie substancji z (foemu do komorek doce-
lowych, czyli roztadunek floemu.

Przemieszczanie produktéw asymilacji
z chloroplastéw do tkanki przewodzacej jest
transportem krétkodystansowym. Transport
na dalekie odlegtosci w elementach sitowych,
jest transportem dalekodystansowym.

WSrod zagadnien dotyczacych transportu
floemowego stosunkowo dobrze poznane sg
drogi translokaqi, zawarto$¢ soku floemu,
szybko$¢ transportu substancji. Natomiast
mato poznane sg mechanizmy zatadunku
i roztadunku floemu, transportu dalekodys-
tansowego, rozdzielanie asymilatéw w rosli-
nie. Badania transportu floemowego prowa-
dzono gtdéwnie na roslinach okrytozalgzko-
wych, a na temat transportu we floemie roslin
iglastych spekuluje sie prawie wylgcznie na
podstawie wynikéw badan ultrastruktury

Przemieszczanie czasteczki triozofosfora-
nu z chloroplastu do cytoplazmy komdrki
miekiszowej jest powigzane z jednoczesnym
transportem nieorganicznego fosforanu z cy-
toplazmy do chloroplastu. Ta wymiana
u rodlin okrytozalagzkowych nastepuje przy
udziale nosnika biatkowego (ryc. 5.22). Me-
chanizm tego transportu u sosny nie jest
dotad poznany.

Sacharoza syntetyzowana w cytoplazmie ko-
morek migkiszowych moze byé przemieszczana do
tkanek przewodzacych, w zaleznosci od gatunku,
droga symplastyczng lub droga apoplastyczna.

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

Symplast, jest to cytoplazmg wszystkich zywych
komoérek potaczonych plazmodesmami. Sciany ko-
morkowe i przestrzenie miedzykomérkowe wypet-
nione woda i gazem tworzg ciggtos¢ zwang apo-
plastem, ktéra otacza symplast. W transporcie
symplastycznym sacharoza przemieszcza sie pop-

rzez plazmodesmy, a w transporcie apoplastycz-
nym wyptywa z komérek mezofilowych do apop-

lastu (ryc. 5.23).
co.

Ryc. 5.23. Schemat przedstawiajacy mozliwe drogi
tadowania floemu w liSciach: 1 — droga poprzez
symplast (duze strzatki) — cukry przemieszczajg st
od komorek mezofilu do elementdéw sitowych
w plazmodesmach; 2 — droga czesciowo poprzez
apoplast (cienkie strzatki) - cukry przedostaja sie
do apoplastu w poblizu kompleksu: komoérka to-
warzyszaca — komdrka sitowa i z apoplastu sg
transportowane do cytoplazmy tych komérek (wg
Taiz i Zeiger 1991)

Badania ultrastruktury pokazaty, ze komorki
parenchymatyczne, ktore w tkankach przewodza-
cych przylegaja do elementow sitowych, w zalez-
nosci od gatunku bardzo r6znig sie pod wzgledem
liczby i rozmieszczenia plazmodesm w $cianach
komorkowych (ryc. 5.24). Komérki, ktére majg
liczne i rozgatezione plazmodesmy, zgrupowane
w pola plazmodesmowe zaréwno na $cianach sa-
siadujacych z komorkami chlorenchymy, paren-
chymy, jak i na $cianach przylegajacych do elemen-
téw sitowych nazywane sa komérkami typu otwar-
tego. Komorki, ktére majg plazmodesmy tylko na
$cianach sasiadujacych z elementami sitowymi, s
nazywane komorkami typu zamknietego (GaMALEI
1989; 1991).

Komorki Strasburgera u drzew iglastych po-
siadajg pola plazmodesmowe i zalicza sie je do
typu otwartego (Parameswaran 1971; Neuberger
i Evert 1974; Sauter 1980). Gamalei (1989; 1991)
sugeruje, ze u roslin, ktére maja we floemie komor-
ki parenchymatyczne typu otwartego, zatadunek
asymilatow do elementéw sitowych floemu moze
zachodzi¢ dwiema drogami: symplastyczng i apo-
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Ryc. 5.24. Schemat dwdch gtéwnych rodzajow
drobnych zytek w lisciach: 1 - zyiki zawierajace
komérki parenchymatyczne typu otwartego, tzn.
z licznymi plazmodesmami w $cianach komdrko-
wych, zarébwno od strony elementow sitowych, jak
i od strony parenchymy; komorki Strasburgera
sosny sa komorkami typu otwartego; 2 - zykki
zawierajagce  komdrki  parenchymatyczne typu
zamknietego, tzn. z plazmodesmami tylko na $cia-
nach sasiadujacych z elementami sitowymi (wg
Gamalei 1989)

plastyczna. Transport drogg symplastyczng wyma-
ga mniej energii i jest bardziej ekonomiczny niz
transport apoplastyczny. Jednakze w niekorzyst-
nych warunkach, szczegdlnie w niskiej temperatu-
rze, gtdbwna lub jedyng droga transportu sacharozy
do tkanek przewodzacych staje sie droga apoplas-
tyczna. U roslin okrytozalazkowych stwierdzono
hamowanie translokacji poprzez symplast przy
10 C i jej zatrzymanie w temperaturze 2-4°C (Gei-
ger | Sovonick 1975).

Zatadunek sacharozy do floemu zachodzi ak-
tywnie wbrew gradientowi jej stezenia z udziatem
ATP i BATP-azy W soku floemu wierzby
stwierdzono wysoki poziom ATP (GaRDNER i Peel
1969), a enzym hydrohzujagcy ATp — HM-ATP-aza
jest obecny w membranach plazmatycznych floe-
mu lisci i korzeni racznika pospolitego (Browning
I m. 1980). Transport sacharozy nastepuje jedno-
czesnie z transportem jonow wodorowych z ob-
szaru $ciany komdrkowej (apoplast) do cytoplazmy
(symplast) komérki showej (ryc. 5.25). Jon wodo-
rowy jest wypompowywany z cytoplazmy komor-
ki sitowej do $dany komoérkowej przez ,,pompe
protonowg" H’-ATI'-aze (Humphreys 1978), a jed-
nocze$nie nastepuje hydroliza ATP. Inhibitory
Alf-azy np. DPN (dwunitrofenol) DES (dwuhy-
7~oksydwuetytos”*ben) hamujg transport sactaro-
zy (L°Renc-Phjcinska i ziegler 1988), a czynniki

Komorka Komoérka
parenchymatyczna sitowa
floemu .
Sciana Blona
komoérkowa plazma® Cytoplazma
(apoplast) tyczna
H+-ATPaza
5ATP>
p-Wi
<1
He+-1
[ &
* ADP+Pj
Sacharoza/H
H+ &
Wysokie Niskie

stezenie H+ stezenie H+

Ryc. 5.25. Schemat przedstawiajacy prawdopodob-
ny mechanizm transportu sacharozy z apoplastu
do cytoplazmy komérek sitowych. Wbudowana w
btone plazmatyczna pompa protonowa (H+ATPaza)
wypompowuje protony z cytoplazmy komorki si-
towej do obszaru Sciany komorkowej, czego wyni-
kiem jest roznica stezen protondw. Spontaniczna
tendencja do wyréwnania stezen protonéw i po-
tencjatu elektrycznego sprawia, ze protony dyfun-
duja ze Sciany komdrkowej do cytoplazmy, a z kaz-
dym protonem jednocze$nie transportowana jest
czasteczka sacharozy (wg Taiz i Zeiger 1991)

stymulujgce aktywno$¢ ATP-azy wzmagajg akty-
wny transport cukru (Lorenc-Plucinska 1988c).

Transport na daleki dystans we floemie roslin
okrytozalagzkowych ttumaczy kilka hipotez, z kto-
rych najpopularniejsza jest hipoteza Muncha. Za-
ktada ona, ze miedzy donorem i akceptorem
zwiazkow pokarmowych powstaje réznica cisnie-
nia osmotycznego. Sok floemu przeptywa przez
otwory sitowe z miejsca 0 wysokim cisnieniu, do
komérek o nizszym cisnieniu osmotycznym. Hipo-
teza ta nosi tez nazwe hipotezy transportu maso-
wego, poniewaz wedtug niej czasteczki rozpusz-
czone i czasteczki wody przemieszczajg sie z jed-
nakowg predkoscia, ktorg okresla sie w jednost-
kach specyficznego transportu. Dla Pinus syluestris
ten specyficzny transport ma wartosci okoto
1 g x godz-1 x cm*2 floemu (Ho i in. 1989).
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Na temat transportu dalekodystansowego
u nagozalazkowych brak bezposrednich danych,
jednakze zdjecia z mikroskopu elektronowego po-
kazaly réznice w budowie elementéw sitowych
nago- i okrytozalagzkowych. U Pinus resinosa pory
w S$cianach komérek sitowych nie sg otwarte, tak
jak w cztonach rurek sitowych u okrytozalgzko-
wych, ale sg wypetnione licznymi membranami. Te
membrany sa potaczone z gtadkim retikulum en-
doplazmatycznym znajdujacym sie naprzeciw ob-
szarOw pol sitowych (Neuberger i Evert 1974,
1975) Jest mato prawdopodobne, aby w takich
komorkach mégt zachodzi¢ transport na zasadzie
gradientu cisnienia osmotycznego, jak to przyjmuje
sie dla okrytozalgzkowych.

Mechanizm transportu sacharozy z komorek
floemu do komorek organu-akceptora (roztadunek
floemu) u drzew iglastych nie zostat dotad pozna-
ny. U rodlin okrytozalgzkowych, w zaleznosci od
gatunku, mozliwe sg trzy drogi roztadunku floe-
mu, ktére sg przedstawione w tym rozdziale na
schemacie (ryc. 5.26) wedtug Morrisa (1983). Sa-
charoza moze by¢ transportowana do tkanki akcep-

Ryc. 5.26. Schemat przedstawiajagcy mozliwe drogi
transportu sacharozy z komorek sitowych do ko-
morek organu-akceptora (roztadunek floemu): 7 -
transport czasteczek sacharozy w symplascie po-
przez plazmodesmy; 2 - transport czasteczek sa-
charozy przez $ciany komoérkowe; 3 - hydroliza
czasteczek sacharozy w $cianie komorkowej przez
inwertaze i transport uwolnionych heksoz do cy-
toplazmy. Isc., Ic, lw - inwertaza Sciany komorkowej,
cytoplazmy, wakuoli (kolejno) (wg Morris 1983)

tora droga symplastyczng lub apoplastyczna: 1) ca-
te czasteczki sacharozy moga by¢ przemieszczane
droga symplastycznag poprzez plazmodesmy; 2) ca-
te czasteczki sacharozy sa przemieszczane poprzez
$ciany komdrkowe; 3) cate czasteczki sacharozy sg
przemieszczane do wnetrza $ciany komorkowej,
gdzie pod wplywem kwasnej inwertazy ulegajg
hydrolizie, a uwolnione w tej reakcji heksozy sa
przemieszczane poprzez membrane plazmatyczng

do cytoplazmy. Na podstawie badan ultrastruktury
floemu sosny (Parameswaran 1971; Neuberger
i Evert 1974; Gamalei 1989) mozna przypuszczaé,
ze u tego gatunku roztadunek floemu, podobnie
jak zatadunek, moze zachodzi¢ poprzez symplast.

Kierunek transportu we floemie zalezy od
potozenia wzgledem siebie organéw petnigcych
w danej chwili funkcje donora i akceptora produk-
téw fotosyntezy.

5.4.4.1. TIOANSPORT WEGLOWODANOW WIOSNA

Wczesng wiosna, kiedy noce sg chtodne
i straty cukrow w procesie oddychania sg
niewielkie, a wzrost wydtuzeniowy i radial-
ny rosliny nie zostat jeszcze podjety, czesé
zasymilowanego wegla jest przechowywana
w iglach, a cze$¢ przemieszczana do pedu
ponizej miejsca asymilacji i do korzeni (Gor-
don i Larson 1968). Cukry przetransporto-
wane do pnia sg tam zmagazynowane w pos-
taci skrobi w drewnie w warstwie bielu. Ten
silny wiosenny wzrost zawartosci skrobi ob-
serwowano od marca do czerwca w dziesie-
ciu najmiodszych stojach drewna przy nie-
wielkim spadku zawartosci cukrow rozpusz-
czalnych i niezmienionym poziomie ttusz-
cz6w (Fischer i Holl 1992). Transport do
pnia i korzeni zostaje zahamowany wow-
czas, gdy zaczyna sie wzrost nowych pedow
i jest podejmowany na nowo po zakorczeniu
wzrostu tych peddéw (Shiroya i in. 1966;
Gordon i Larson 1968; Ziemer 1971).

W momencie rozpoczecia wzrostu nowych pe-
doéw i igiet zwigzki pokarmowe zmagazynowane
w igtach, pniu i korzeniach zostajg skierowane do
rosnacych tkanek. Obserwacje przemieszczania i-
zotopu 14C udowodmty, ze do mtodych, rosngcych
igiet przemieszczajg sie gtownie zwigzki wegla
zmagazynowane w jednorocznych igtach (Gordon
| Larson 1968; Schier 1970; Ursino | In. 1968;
Ursino | Paul 1973; Smith i Paul 1988). Materiaty
zapasowe zmagazynowane W pniu i korzeniach sa
tylko w bardzo niktych ilosciach przekazywane do
gatezi i igiet. Doswiadczenia Hansena | Becka
(1990) prowadzone na 8-letnich sosnach pokazaty,
ze z puli weglowodanéw (znakowanych izotopem
wegla 14Q zasymHowanych w pazdzierniku, po
uptywie 5 miesiecy 49% znajdowato sie w pniach,
48% w Kkorzeniach, a tylko 3% w igtach i gate-
ziach. Po 8 miesigcach od momentu asymilacji
w pniu byto 53%, w korzeniach 42%, a w igtach
i gateziach 5% MC.
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Zwiagzki weglowe syntetyzowane jesienig i ma-
gazynowane W pniu w ciggu zimy sg zuzywane
wiosng do rozpoczecia wzrostu radialnego pnia.
Odcinki pnia 9-letnich drzew Pinus syluestris w po-
towie marca wykazywaly w obszarach floemu
i kambium akumulacje znakowanego wegla asymi-
lowanego jesienig (Hansen i Beck 1990). W poto-
wie czerwca materiaty zapasowe byly zuzywane
do produkcji pierwszej warstwy drewna wczesne-
go i odpowiadajacego mu floemu. Pézniejsze war-
stwy drewna wczesnego powstawaty z produktow
fotosyntezy $wiezo przetransportowanych z igiet.

5.44.2. TRANSPORT WEGLOWODANOW LINnEM

Do potowy lipca igly jednoroczne sg
gtdwnym Zrédiem weglowodandéw dla mio-
dych, rosnacych pedéw (Koztowski i Win-
get 1964; Dickmann i Koztowski 1968; 1970;
Gordon i Larson 1968). Asymilaty z 2-let-
nich igiet s3 w tym czasie przemieszczane
prawdopodobnie gtéwnie do gatezi, pnia
i korzeni. Jedynie w przypadku usunigcia
jednorocznych igiet produkty asymilacji z
2fet nich igiet sa transportowane do rosna-
cych peddéw (Ericsson 1978).

Nowe igly zaczynajg transportowaé produkty
fotosyntezy mniej wiecej w potowie lipca, gdy ich
zdolno$¢ do asymilacji jest podobna do zdolnosci
starszych igiet. Wowczas zwigzki weglowe z jed-
norocznych igiet i nadmiar asymilatow z igiet bie-
z3cego przyrostu sa przemieszczane w dét do pnia
i do korzeni (Ursino i in. 1968; Gordon i Larson
1968; Ziemer 1971).

Badania prowadzone na 20-letnich drzewach
sosny (Ericsson 1978) pokazaty, ze przemieszczanie
sie produktéw asymilacji z igiet jednorocznych
i dwuletnich zachodzi najszybciej w okresie letnim
(czerwiec - sierpien). Po 24 godzinach od asymila-
cji 14COj w igtach pozostawato olcoto 50% znako-
wanych asymilatéw, a po 5 dniach 20-25% . Obser-
wowano takze szybka utrate wegla 14C przez siewki
sosny (Goral 1973). Po 48 godzinach od momentu
asymilacji siewb zawteraty pocz&owej ilo$¢ 14C.

Pewne niewielkie ilosci produktéw asymilacji
znakowanych 14C byly wydziebne przez milcory-
zowe korzenie siewek sosny zwyczajnej do podto-
za, pobierane przez korzenie sasiednich siewek
i transportowane do ich pedéw (Brownlee i in.
1983; Carleton i Read 1991).

5.4.4.3. TRANSPORT WEGLOWODANOW JESIENIA

P6znym latem i jesienig, po uformowaniu
pakow i po osiagnieciu dojrzatosci przez igty,
produkty asymilacji przemieszczajg sie pra-
wie wylgcznie w d6t do pnia i do korzeni, co
wykazali Gordon i Larson (1968) dla Pinus
resinosa, Ursino i wsp. (1968), Ursino i Paul
(1973), Smith i Paul (1988) dla Pinus ponde-
rosa oraz Hansen i Beck (1990) dla Pinus
syluestris.

Produkty fotosyntezy zawierajace wegiel 14C
byty obecne w igtach sosny zwyczajnej dtuzej niz
5 dni (Hansen i Beck 1990). Smith i Paul (1988)
okreslili czas przemieszczenia asymilatow z igiet
do pnia 4-letniej sosny na 7-14 dni, zaleznie od
sezonu. Asymilaty te sg zuzywane przede wszyst-
kim do rozwoju ksylemu i wzrostu korzeni, a nad-
miar jest magazynowany. U drzew zimozielonych
zwigzki pokarmowe sg przechowywane w czasie
zimy takze w igtach (Chapin i Kedrowski 1983).

5.4.4.4. TRANSPORT WEGLOWODANOW ZIMA

Fotosynteza w iglach sosny zwyczajnej
odbywa sie nawet w czasie mroznych zim
(Koztowski i Keller 1966), a produkty asy-
milacji mogg przemieszcza¢ sie¢ do innych
organdéw drzewa. Egzogenna sacharoza zna-
kowana izotopem wegla 14C byta transporto-
wana zimg w pniu sosny z wierzchotka
w dét (Savidge i Wareing 1982).

Fischer i Holl (1991) zaobserwowali silny
wzrost zawartosci thuszczéw i kwasow ttuszczo-
wych w igtach sosny zwyczajnej jesienig i zima,
a obnizenie ilos¢ skrobi. Wzrastata takze zawarto$¢
cukrow prostych. llos¢ glukozy, fruktozy, sacharo-
zy, galaktozy i arabinozy w bielu pni dojrzatych
drzew sosny zwyczajnej byla nieco wyzsza zimg
niz w lecie, a zawarto$¢ rafinozy i stachylozy byta
zimg 5-krotnie wyzsza niz latem (Fischer i Holl
1992). Nie wiadomo czy wzrost ilosci cukréw
w pniu byt wynikiem transportu z igiet, czy tez
efektem hydrolizy $cian komdrkowych w czasie
procesu transformacji bielu w twardziel, co suge-
rowat ZjegGLER (1968). Niektorzy autorzy nie obser-
wowali w czasie zimy wzrostu zawartosci substan-
cji zapasowych, prawdopodobnie z powodu wyso-
kiej aktywnosci oddechowej drzew (Troeng i Lin-
der 1982a; Ungerson i Soherdin 1965).
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Ryc. 5.27. Schematyczna rekonstrukcja drzewa sos-
ny zwyczajnej, ktorego gataz asymilowata w
potowie pazdziernika 14C02. W potawk czerwca
nastepnego roku wykonano autoradiografie wycin-
koéw pnia (jak pokazano z prawej strony) od miejsca
asymilacji l4c az do jego podstawy. Obecnos¢
radioaktywnego wegla na kolejnych krazkach drew-
na pokazata waska, $limakowatg droge produktow
asymilacji w obszarze floemu od znakowanej gatezi
do korzenia (wg Hansen i Beck 1990)

5.4.45. |DROGA TIRANSPORTU ASYMILATTOW

Transport produktéw asymilacji we floe-
mie odbywa sie podobnie, jak transport wody
w ksylemie, po drodze o ksztalcie spirali.
W doswiadczeniach Hansena i BeckA (1990)
w potowie pazdziernika wybrane gatezie 8-let-
nich drzew sosny zwyczajnej byty wystawio-
ne na dziatanie '*cOj w stezeniu podobnym
do stezenia CO2 w otoczeniu, a w potowie
czerwca nastepnego roku wykonano autora-
diografie poprzecznych przekrojow kazdego
pnia od miejsca asymilacji UCO2, az do jego

podstawy. Radiografia pokazata waski, $lima-
kowaty Slad 14C w obszarze floemu idacy od
znakowanej gatezi do korzenia (ryc. 5.27).

5.45. RETRANSLOKACJA POKARMOW
ZE STARZEJACYCH SIE IGIEL

Igly sosny zwyczajnej zaczynajg starzec
sie jesienig w trzecim roku ich zycia. Starze-
nie jest kontrolowane gtdéwnie genetycznie,
ale wptyw na jego przebieg majg takze dos-
tep Swiatta i stezenie pokarmoéw, zwiaszcza
azotu, w igtach (Thomas i Stoddart 1980).
W czasie starzenia nastepuje dezintegracja
struktur komérkowych i duza czes¢ uwolnio-
nych zwigzkéw pokarmowych zostaje wy-
transportowana z zétknacych igiet. Makroczas-
teczki sg rozktadane na mniejsze, tatwiejsze do
transportu, np. aminokwasy, nieorganiczny
fosforan (Thomas i Stoddart 1980).

Zdolnos¢ drzew do retranslokacji pokarmoéw
pozostaje pod kontrolg genetyczna, a jej skutecz-
no$¢ zalezy od dostepu elementéw pokarmowych
w glebie, szybkosci pobierania pokarmow i szyb-
kosci przyrostu nowych tkanek (Fife i Nambiar
1982; 1984). Uwaza sie, ze dynamika wzrostu
drzewa jest gtdbwnym czynnikiem kontrolujgcym

szybkos$¢ retranslokacji (Fife i Nambiar 1984; Birk
i Vitousek 1986).

5.4.6. TRANSPORT MAKRO-

| mikroelementoéw

Najwazniejsze makroelementy, jak np.
azot, fosfor i potas sg ruchliwe w sosnie. Ich
zawartos¢ w igtach zalezy nie tylko od po-
bierania z gleby, ale takze od fazy rocznego
cyklu fizjologicznego, od pozycji igiet w ko-
ronie, od wieku igiet i wieku drzewa. Wapn,
magnez i takie mikroelementy jak bor, cynk
i zelazo wystepujg w matych ilosciach we
floemie, poniewaz sg bardzo stabo transpor-
towane z ksylemu do floemu (Pate 1975).
Wapn jest prawie zupetnie nieruchliwy, co
powoduje jego akumulacje w igtach w ciggu
ich zycia (Katainen i Valtonen 1985; Helmi-
SAARI 1992). Z reguly nieruchliwe elementy
wystepujg w glebie w wystarczajacych ilos-
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ciach, podczas gdy ruchliwe pierwiastki sg
czesto w niedoborze.

W czasie wzrostu miodych pedoéw i igiet
obniza sie zawarto$¢ ruchliwych elementow
w starszych igtach. Znaczace ilo$¢- azotu
i fosforu (45-81%) moga przemiesci¢ sie ze
starszych igiet sosny zwyczajnej do miod-
szych (Malkénen 1974; Stachurski | Zimka
1975). tJ sosen w wieku 35 lat zawarto$¢
azotu, fosforu i potasu w starszych iglach
obnizata sie silniej (62-92%) na stanowiskach
nienawozonych niz na nawozonych, nato-
miast u drzew w wieku 100 lat nie stwier-
dzono réznic w retranslokacji tych elemen-
tow miedzy stanowiskami nawozonymi
i nienawozonymi (Helmisaari 1992). Nad-
miar substancji pokarmowych," ktory nie jest
wykorzystany przez aktualnie rosnace tkan-
ki, zostaje przesuniety do starszych igiet (Ka
tainen i Valtonen 1985).

54.7. transport hormonow
roslinnych

Hormon ro$linny jest to chemiczny regu-
lator, syntetyzowany w jednym miejscu
i transportowany w sposob aktywny lub
bierny do innych miejsc w roslinie, 'w kto-
rych dziata specyficznie w niskich stezeniach
(Matthysse i Scott 1984). Stosunkowo najle-
piej u sosny poznany zostat transport auksyny

5.4.7.1. TRANSPORT AUKSYNY

Kwas indolilo-3-octowy (I1AA) - gtéwna
auksyna wystepujaca u sosny, jest syntetyzo-
wany nie tylko w rejonach wzrostu (rosngce
pedy i miode igty), ale takze w dojrzatych
iglach (Savidge i Wareing 1982). Przemiesz-
czanie auksyny nastepuje w 'dwdéch syste-
mach transportu: 1) powolny polarny trans-
port w rejonie kambium, 2) szybki niepolar-
ny transport poprzez floem.

54.7.1.1. Transport polarny

Auksyna wytworzona w tkankach wierz-
chotkowych drzewa (lub podana na wierz-
chotek egzogennie) jest transportowana

w strefie kambialnej polarnie w Kierunku
podstawy pnia (Larson 1962; Digby i Ware-
ing 1966; Wodzicki 1968; Egierszdorff 1982;
Savidge i in. 1982). Polarny transport auksy-
ny nie ogranicza sie do kambium. Auksyna
wystepuje takze w strefie réznicujgcego sie
ksylemu i floemu (Nix i Wodzicki 1974).
Transport polarny jest specyficzny dla auksy-
ny, a jego mechanizm u roélin naczyniowych
ttumaczg dwie hipotezy: 1) teoria polarnego
wydzielania, 2) teoria chemiosmotyczna po-
larnej dyfuzji.

Wedtug pierwszej z nich czasteczki auksyny
przemieszczajg sie w cytoplazmie od goérnej do
dolnej czesci komorki i sg wydzielane poprzez
Sciane komoérkowa za pomoca nos$nikow wydziela-
nia, a nastepnie na zasadzie swobodnej dyfuzji
whnikajg do komorki potozonej ponizej. Energia jest
potrzebna do utrzymania systemu nos$nikow
(Goldsmith 1977).

Teoria chemiosmotyczna polarnej dyfuzji (Ru-
BERY | Sheldrake 1974; Raven 1975) postuluje, ze
pobieranie IAA przez komorke jest stymulowane
przez niskie pH na zewnatrz komorki. Wedtug tej
teorii komorki zuzywajg energie do utrzymania
gradientu pH i potencjatu elektrycznego pomiedzy
komoérka i jej otoczeniem. W normalnych warun-
kach transportu pH cytoplazmy jest wyzsze niz pH
w $cianach komdrkowych (pH<yt.=7, plhckom.=5-6).
Niezdysocjowana auksyna (IAAH), jako bardziej
lipofilna, jest tatwiej przepuszczana przez btony
cytoplazmatyczne niz forma zdysocjowana (IAA-)-
W cytoplazmie przy neutralnym pH wieksza czes$¢
czasteczek auksyny (lekki kwas) dysocjuje do anio-
nu (IAA-) i aniony gromadzg sie w komorkach.
Transport polarny odbywa sie prawdopodobnie
dzieki specyficznym biatkom transportujgcym
aniony poprzez btony cytoplazmatyczne na zew-
natrz komorki (Jacobs i Gilbert 1983). Biatka tran-
sportujace utatwiajg pasywny wyptyw jonow IAA-
poprzez btony plazmatyczne zgodnie z gradientem
stezenia. Jony 1AA" wnikajg do kwasnego rejonu
Sciany komaérkowej i przytaczajg proton. Powstajg
czasteczki 1AAH, ktore dyfundujag do komorki
potozonej nizej.

Predkos¢ przeptywu auksyny w polarnym
transporcie jest mata (1-2 cm/godz). Egzogenne
regulatory wzrostu (cytokinina, giberelina) zwiek-
szajg szybko$¢ bazypetalnego transportu auksyny
w izolowanych odcinkach pedéw siewek sosny
zwyczajnej (Hejnowicz i Tomaszewski 1969). Mak-
symalny poziom auksyny w kambium pedéw
i pnia sosen rejestrowano pod koniec lata u Pinus
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Ryc. 5.28. Zmiany stezenia 1AA w pedzie gtdbwnym
(linia ciagta) i w zywej czesci kory wtornej pnia
(linia przerywana) sosny zwyczajnej w czasie
dwéch lat: 1980 i 1981. Badano najmtodsze, biezace
pedy, a na pniu miedzywezla, kolejno z fat 1978 i
1979. Strzatka wskazuje zmiang pedu i
miedzywezla. Wyniki sg $rednig dwoch oznaczen
préb zebranych z trzech drzew (wg SaNdberg i
Ericsson 1987)

Kat wygiecia koleoptyle owsa (stopnie)

Ryc. 5.29. Bazypelalny wyptyw naturalnej auksyny
z sasiednich segmentéw wycinka pnia sosny zwy-
czajnej. Powierzchnia badanego obszaru kambium
stanowita prostokat o wymiarach 66 x 72 mm (wg
Wodzickiego i Zajaczkowskiego 1983)

radiata Oenkins i Shepherd 1972; 1974), u P concorta
(Savidge | Wareing 1980), u P syluestris (Egiersz-
dorff 1982; Sandberg i Eriksson 1987). Zmiany
stezenia 1Aa w pedach i w wewnetrznej czesci tak
zwanej ,,kory wtérnej" pnia sosny w czasie dwoch
sezon6w wegetacyjnych przedstawia rycina 5.28.
Cze$¢ auksyny moze by¢é zmagazynowana w pniu
w formie zwigzanej i uwalniana wiosng (EGLERSZ-
dorff 1982).

Transport auksyny ttumaczy oscylacyjno-falowa
koncepcja zaproponowana przez Zajaczkowskiego
i Wodzickiego (Zajaczkowski i Wodzicki 1978; Za-
jaczkowski i in. 1983). Autorzy tej koncepcji stwier-
dzili, ze ilosci auksyny wyptywajace przy koncu
bazalnym z serii nadlegtych krotkich (6mm) odcin-
koéw regionu kambialnego pnia réznych gatunkéw

+lIAA -IAA

0 200 400 600 800

llo$¢ auksyny zebranej do paskéw agarowych
(ekwiwalent pg-I"” syntetycznego IAA)

Ryc. 5.30. Zmiany naturalnej fali auksynowej przez
egzogenng auksyne podang apikalnie (wg WoDZztC-
KIEGO i in. 1988)

drzew, w tym takze sosny zwyczajnej, zwiekszajg
sie i maleja cyklicznie tworzac obraz fati © dtugosci
wiekszej niz dtugos¢é pojedynczych komérek kam-
bium (ryc. 5.29). Ustalono, ze ta fala moze prze-
mieszczac sie w przestrzeni trojwymiarowej i ma
charakter ponadkomérkowy, chociaz jest zapewne
wynikiem sprzezen miedzy komdrkami uczestni-
czacymi w transporcie auksyny. Komérki funkcjo-
nujg w tym uktadzie jako oscylatory, a fala auksy-
ny powstaje w wyniku przesuniecia fazy ich drgan
wzdbuz osi polarnosci pierwotnej organu (Zajacz-
kowski 1980). Egzogenna auksyna podana apikal-
nie powoduje zwiekszenie maksimow fali auksy-
nowej, przy czym predkos$¢ tej zmiany przewyzsza
kilkakrotnie predkos¢ aktywnego molekularnego
transportu auksyny (ryc. 5.30) (Wodzicki 1978;
Wodzicki i in. 1979; Wodzicki i in. 1988).

54.7.1.2. Transport niipolaany

Savidge i Wareing (1982) zaobserwowali,
ze w czasie zimy dojrzate igly sosny syntety-
zujg auksyne, ktora nastepnie przemieszcza
sie do pnia. Badania autoradiograficzne wy-
kazaty transport egzogennej znakowanej auk-
syny w pniu, a badania mikroskopowe suge-
rowaty obecnos¢ funkcjonujacych komérek
sitowych. W niskich temperaturach (ponizej
1°C) polarny transport ulega zahamowaniu,
co stwierdzit Little (1981) u jodly. Pozwala
to sgdzi¢, ze zimowy transport auksyny od-
bywa sie w sposdb niepolarny poprzez floem.
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Niepolarny transport auksyny poprzez floem
razem z cukrami, aminokwasami, produktami me-
tabolizmu zachodzi u ro$lin okrytozalagzkowych
(Goldsmith i in. 1974; Morris i Kadir 1972) z pred-
koscig 10-24 cm/godz. W systemie niepolarnym
substancje moga przemieszczac sie w gore, w dot
lub w obu kierunkach w zaleznosci od stosunkéw
wodnych i umiejscowienia tkanki docelowej.

U sosny transport poziomy auksyny od kam-
bium do strefy dojrzewajgcego drewna zalezy od
jej ilosci. W miare wzrostu ogélnego poziomu auk-
syny zwieksza sie jej procent w strefie drewna,
natomiast gdy poziom auksyny jest niski, przewa-
zajaca jej cze$¢ znajduje sie w kambium i floemie
(Egierszdorff 1982).

5.4.7.2. TRANSPORT CYTOKININ 1 KWASU
abscyzynowego

Glownym zrdédiem cytokinin sg korzenie
(Skene 1975), ale biosynteze cytokinin stwier-
dzano takze w lisciach i pedach. Aktywnos¢
cytokinin u sosny zwyczajnej byta wykrywa-
na w korzeniach, pedach, igtach, pakach, ko-
rze i kambium pnia oraz w jednorocznych
szyszkach (Rogozinska 1967; Rogozinska
i Legocki 1969), przy czym najwyzsza akty-

wnos$¢ stwierdzano we wrzesniu, a najnizsza
W maju.

Stwierdzono, ze u ro$lin okrytozalagzkowych
cytokininy z korzeni sg dostarczane w spos6b
ciggly do pedéw z pradem wody w ksylemie (Van
Staden | Davey 1979). Cytokininy u okrytozalgzko-
wych sg obecne réwniez w soku floemu (Hari
i Baker 1972; Vonk 1979; Baker i Allen 1992), co
wskazuje na mozliwo$¢ recyrkulacji cytokinin
w roélinie. Sposéb wymiany cytokinin miedzy so-
kiem ksylemu i sokiem floemu nie jest wyjasniony,
ale bezposrednia wymiana jest mato prawdopo-
dobna (Baker i Allen 1992). W literaturze nie ma
na ten temat doniesien dotyczacych sosny.

Obecno$¢ kwasu abscyzynowego (ABA) byla
wykrywana u sosny w pakach (Alden i Eliasson
1970) i kambium (Jenkins i Shepherd 1972; 1974;
Wodzicki i Wodzicki 1980; Savidge i Wareing
1984). Wodzicki i Wodzicki (1980) stwierdzili aku-
mulacje ABA w rejonie kambium Pinus syluestris
jesienig. ABA moze by¢ syntetyzowany w lisciach
i stamtad transportowany do pnia (Walton 1980),
ale jest tez mozliwe, ze samo kambium syntetyzuje
ABA. Wysoki poziom ABA znaleziono w kambium
osobnikéw Pinus contorta pozbawionych igiet,
a takze ponizej obraczki na pniu, co wykluczato
transport tej substancji z igiet (Savidge i Wareing
1984).

5.5. MIKORYZA*

Mikoryza jest symbiotyczng zaleznos$cig
powstajagcg pomiedzy niepatogenicznymi
grzybami a zywymi komdrkami korzeni.
W przyrodzie mikoryza na korzeniach jest
regula, brak mikoryz wyjatkiem. Rodzina
sosnowatych (Pinaceae)' stanowi klasyczny
przykiad jednostki systematycznej o waznym
znaczeniu ekonomicznym, ktérej przedstawi-
ciele dla prawidlowego rozwoju wymagajg
obecnosci na korzeniach grzybow ektomiko-
ryzowych (Hacskaylo 1972; Marks i Koz-
towski 1973; Schenck 1982; Harley i Smith
1983a; 1983b). Wykazano, ze sosna zwyczajna
w $rodowisku lesSnym odznacza sie statym

'Opracowata Maria Rudawska

wspotzyciem mikoryzowym, warunkujagcym
prawidtowy rozwo6j drzew tego gatunku
(Pachlewski 1967). ‘Mozna jg wiec zaliczy¢
do drzew obligatoryjnie mikoryzowych.
W warunkach naturalnych, kiedy brak jest
grzybow mikoryzowych, sosna wykazuje za-
hamowanie wzrostu, kartowacieje, a nawet
ginie (Meyer 1973).

Pierwsze obserwacje obecnosci grzybni na
korzeniach drzew iglastych wykonat Robert
Hartig w potowie XIX wieku (Trappe
i Berch 1985). Hartig zaobserwowat siatecz-
ke grzybniowa pomiedzy komodrkami kory
pierwotnej korzenia sosny. W 1885 roku



