WELADYSEAW CHALUPKA, KAZIMIERZ KRAWIARZ

FIZJOLOGIA WZROSTU LROZWOJU

WSTEP

Niektorzy autorzy, ktérych publikacje omawiane sg w tym roz-
dziale, podajg tylko nazwe rodzajows, w zwigzku z czym nie wia-
domo o jakim gatunku pisza w danej pracy. Przy cytowaniu ta-

kich prac zachowano terminologie autoréw, ujednolicajac tylko
nazwe gatunkowsg dla Betula pendula.

ROCZNY CYKL ZYCIOWY

Powtarzajgce sie cyklicznie procesy zyciowe B. pubescens (po-
dobnie jak innych gatunkéw drzew w umiarkowanej strefie kli-
matycznej) sg przejawem wewnetrznej rytmiki zyciowej, uzalez-
nionej przede wszystkim od temperatury (Sarvas 1972, 1974).
Roczny cykl zyciowy B. pubescens dzieli sie na trzy czesci: spo-
czynek zimowy (wymuszony), okres aktywnosci, spoczynek jesien-
ny (rzeczywisty lub gteboki). Okres aktywnosci obejmuje wegeta-
tywne procesy wzrostowe oraz rozne fazy wieloletniego czesto cy-
klu generatywnego. Spoczynek jesienny jest to okres, w ktGrym
procesy rozwojowe koriczacego sie okresu aktywnosci wymagajg
do swego przebiegu niskiej temperatury, a przejscie przez okres
przechtodzenia umozliwia drzewom rozpoczecie nastepnego cyklu
rozwojowego. Cykl ten bowiem zaczyna sie nie z nastaniem wio-
sny, lecz wkasnie jesienia, po ustgpieniu spoczynku rzeczywistego
pod wptywem niskich temperatur (ryc. 1). Nastepna faza — spo-
czynek zimowy lub wymuszony jest okresem stopniowego harto-
wania i wzrostu odpornosci na mrozy. W okresie spoczynku wymu-
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124 Brzozy — Betula L.

Ryc. 1. Schemat cyklu rocz-
nego B. pubescens w Fin-
landii. Wedlug Sarvasa
(1974)

szonego ujemne temperatury ograniczajg znacznie procesy zycio-
we drzew, ktore moga sie jednak uaktywni¢ w kazdym momencie
tej czesci cyklu rocznego, gdy tylko nastang sprzyjajace temu wa-
runki pogodowe (Sarvas 1974).

Zaktadajac, ze o procesach zyciowych danego drzewa decyduje
ilos¢ energii Sarvas (1967, 1973) stwierdzit, ze poszczegblne cze-
Sci rocznego cyklu zyciowego przebiegajg w réznym tempie, za-
leznym od temperatury. Analizujac do$wiadczalnie, w warunkach
kontrolowanych i naturalnych, przebieg w czasie réznych proceséw
zyciowych brzéz (np. mejoza w komorkach macierzystych pytku,
otwieranie pylnikow, wysypywanie pytku) Sarvas (1973) opra-
cowatl matematyczne ujecie tempa przebiegu poszczegélnych czesci
cyklu rocznego w zaleznosci od temperatury. Postugujac sie tym
modelem matematycznym, mozna $ledzi¢ tylko za posrednictwem
czestych pomiaréw temperatury przebieg odbywajacych sie w na-
turze proceséw zyciowych drzew (np. poczatek wzrostu na wyso-
kos¢, kwitnienie, wejscie w spoczynek jesienny lub jego ustgpie-
nie itd.).

WZROST WEGETATYWNY W OKRESIE AKTYWNOSCI

Poczatek okresu wegetacyjnego brz6z uwidaczniajacy sie peka-
niem pakow i pojawianiem sie pierwszych lisci uzalezniony jest
przede wszystkim od potozenia geograficznego i topograficznego.
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Na Litwie okres ten rozpoczyna sie przecietnie na poczgtku maja
(K airiukstis i Juod valkis 1968), a w pétnocnych Cze-
chach prawie o miesigc wczesniej (Chatupa 1969). Znaczne
zréznicowanie w pojawieniu sie pierwszych lisci notuje sie w Pol-
sce. Najwczesniej, bo w pierwszej potowie kwietnia, liscie brzozy
brodawkowatej pojawiajg sie w rejonie Zielonej Gory, na pobrzezu
Battyku od Koszalina do Gdanska, w pasie Poznan—Wroctaw—
—Opole i w rejonie Krakowa, a najpozniej, bo przecietnie po 5
maja, w Srodkowej czesci Pojezierza Pomorskiego oraz w pétnoc-
nej czeSci dawnego wojewodztwa olsztynskiego (Sokotowska
1965). Czas trwania fazy pekania pakdéw wydiuza sie w miare
wzrostu wysokosci nad poziom morza. Na przyktad w potudniowej
Norwegii, na wysokosciach 550, 750 i 950 m n.p.m. wynosit on od-
powiednio: 9, 13 i 17 dni (Zume r 1969). Przyrost pedéw na dhu-
gos¢ trwa u brzozy na Litwie przecietnie 103 dni (K airiukstis
i Juodvalkis 1968), a u brzozy omszonej w okolicach Zagrze-
bia — 116 dni (A ni¢ 1956). Okres przyrostow pedéw na diugosc
jest zréznicowany w obrebie jednego drzewa, mianowicie w gor-
nych czesciach korony brzozy brodawkowatej w Danii pedy przy-
rastajg Srednio przez 106 dni, natomiast przyrost pedéow w dolnej
strefie korony trwa tylko 68 dni (Ladefoged 1952).

Przyrost na grubo$¢ u brzozy omszonej w poétnocnej Finlandii
rozpoczyna sie $rednio 1 czerwca, a konczy 25 lipca, zaS w potu-
dniowej Finlandii proces ten przebiega od 6 czerwca do 22 lipca
(Huikari i Paarlahti 1967). Zakonczenie przyrostu gru-
bosci u brzozy omszonej rosnagcej na glebie urodzajnej oraz na ubo-
kiej, piaszczystej nastepuje odpowiednio na poczatku i w koncu
sierpnia (Sundvor 1956).

Petna lignifikacja pierwszych komorek drewna dokonuje sie
z pewnym opO6znieniem w stosunku do rozpoczecia podziatow ko-
morek miazgi, a lignifikacja ostatnich komorek drewna konczy
sie okoto 2 tygodnie po ustaniu tych podziatbw (Zumer 1969).
Przyjmuje sie, ze przyrost pnia na grubo$¢ rozpoczyna sie w
kilka do kilkunastu dni po petnym rozwoju ulistnienia (Ov sian-
nikov 1945 Chatupa 1965, Zumer 1969), co oznaczatoby,
ze stymulator dziatalnosci miazgi przemieszcza si¢ od wierzchotka
drzewa ku korzeniom. Potwierdzeniem tego jest fakt, ze u drzew
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B. pendula obraczkowanych na wysokosci 1,3 m przed pekaniem
pakow nie stwierdzono przyrostu grubosci pnia ponizej obraczki,
za$ u drzew obragczkowanych w petni okresu wegetacyjnego przy-
rost grubosci pnia ponizej obraczki ustawat natychmiast po zabie-
gu (Chatupa 1965). Stwierdzono takze, ze podziaty komorek
miazgi u podstawy paka rozpoczynajg sie rownocze$nie lub 1-2
dni przed pekaniem pakow (Ladefoged 1952), prawdopodobnie
wiec stymulator podziatu komérek miazgi zaczyna przemieszczac
sie w dot z lisci jeszcze nierozwinietych i zamknietych w pakach.

Istnieje wyrazna réznica w formowaniu stoja rocznego miedzy
krotkopedami a dtugopedami. Przyrost grubosci na krotkopedach
ustaje juz w koncu maja lub na poczatku czerwca, dlatego tez cze-
sto nie wytwarza sie drewno pozne, co powoduje trudnosci w odréz-
nieniu kolejnych stojow rocznych (Ladefoged 1952). Przyrost
grubosci na dtugopedach trwa o wiele dtuzej, a jego procentowy
rozktad w poszczeg6lnych miesigcach okresu wegetacyjnego wy-
glada nastepujgco: V — 1lI°/o, VI — 29°/0, VII — 27%, VIII —
29% i IX — 4% (Ladefoged 1952).

HORMONALNA REGULACJA WZROSTU | ROZWOJU

W regulacji proceséw wzrostu i rozwoju brzéz, podobnie jak
i innych drzew, uczestniczg substancje wzrostowe. Aktywno$¢ hor-
mondw, a zwiaszcza poziom auksyny (IAA) * decyduje o dtugosci
okresow wzrostu i spoczynku zimowego (Cernobrovkina,
Kefeli i Ivanova 1975). IAA powstajacy w tkankach mery-
stematycznych spetnia tam swojg funkcje regulacyjng w okresie
wzrostu komorek embrionalnych i we wzroscie wydtuzeniowym.
komorek. Najwieksza ilos¢ auksyny jest produkowana w wierzchot-
ku wzrostu pedu, skad sptywa w dét (Leopold 1964). Swiatlo
moze modyfikowac szybko$¢ transportu auksyny w pedzie, a tym
samym wzrost rosliny (Hillman i Phillips 1970), za$ sam
IAA moze ulega¢ podczas transportu utlenieniu lub dekarboksy-
lacji. Duzg role w tym procesie odgrywajg fenole, ktore wptywajg

* |AA — auksyna (kwas indolilooctowy).
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na aktywnos¢ oksydazy kwasu indolooctowego, regulujgcej po-
ziom auksyny w tkankach (To maszewski 1966).

Podejmujac problem mechanizmu dziatania kwasu indoloocto-
wego w procesach wzrostowych Gamb urg (1974) stwierdzit, ze
wywotuje on wzrost biosyntezy kwasu rybonukleinowego w ko-
morkach. Mechanizm dziatania auksyn za posrednictwem kwaséw

nukleinowych przedstawia Zenk (1970) na nastepujagcym sche-
macie:

auksyna

1 1
DNA -» mRNA -1 rRNA * synteza enzyméw * wydtuzenie komoérek
wptywajacych na
wzrost $cian ko-
morkowych

tRNA

DNA — kwas dezoksyrybonukleinowy, RNA — kwas rybonukleinowy.
mRNA — matrycowy albo informacyjny, rRNA — rybosomowy, tRNA —
przeno$nikowy

W procesach wzrostowych brzozy IAA wplywa na inicjacje
podziatow komorek kambium oraz ich rdznicowanie, wspétdzia-
tajac w tym z giberelinami, cytokining i kwasem abscysynowym.
Wiosng, przed okresem rozwijania sie pgkow, znaczna ich czes¢
transportowana jest w pedzie brzozy z prgdem wody pobudzajac
do aktywnosci merystemy. Mozna je wykry¢ w soku ptaczu wio-
sennego brzozy (Oernobrovkina Kefeli i Ilvanova
1975, Kefeli i inni 1977).

WPLYW FOTOPERIODU | TEMPERATURY NA WZROST

Wzrost brzéz uzalezniony jest m.in. od dtugosci dnia i tempe-
ratury. Stwierdzono, ze trzyletnie siewki B. pendula rosty prak-
tycznie nieprzerwanie w warunkach ciggtego oswietlenia (Guli-
sasvili 1948, Leman 1950). Habjarg (1972) badat wzrost
réznych populacji brzozy omszonej pochodzacych z wysokosci 50 -

http://rcin.org.pl



128 Brzozy — Betula L.

- 1000 m n.p.m. i szerokosci geograficznych 56 - 70° w Danii i Nor-
wegii. Wzrost wydtuzeniowy zwiekszat sie wraz z wydtuzeniem
dnia oraz ze wzrostem temperatury i byt najwiekszy w popula-
cjach z nizszych wysokosci i szeroko$ci geograficznych. Wysoka
temperatura nocna powodowata zwigkszenie wydtuzenia i opdz-
nienie ustania wzrostu, a wysoka temperatura dzienna zwigkszyta
liczbe lisci oraz przyrost pnia na grubos¢. Krétki dzien, niska tem-
peratura nocna i wysoka temperatura dzienna prowadzity do szyb-
kiego dojrzewania i wczesnego przebarwiania liSci jesienig, szcze-
gélnhie w populacjach z wysokich potozen i szerokosci geograficz-
nych.

Oddziatywanie fotoperiodu na wzrost brz6z mozna wyjasnic¢ za
pomocg teorii hormonalnej. Szczeg6towe badania nad tym zagad-
nieniem zapoczatkowat W ar eing (1954). Umieszczone przez nie-
go siewki brzozy omszonej w warunkach krétkiego dnia przesta-
waly rosng¢ i formowaly paki spoczynkowe, a przeniesione nastep-
nie do Swiatla ciagltego rozwijaty paki i podejmowaty wzrost na
nowo. Wykazano, ze ekstrakty z lisci i pakéw siewek brzozy om-
szonej rosngcych w warunkach krétkiego dnia zawierajg wiekszg
ilos¢ substancji nazywanej inhibitorem 3 (Eagles i Wareing
1963, 1964). Stwierdzili oni, ze inhibitor ten w nieoczyszczonej po-
staci hamowat wzrost siewek przebywajacych w warunkach dtu-
giego dnia. Przy uzyciu gibereliny A3 udato sie zlikwidowac ha-
mujgce wzrost dziatanie inhibitora, a ponadto giberelina ta powo-
dowata réwniez przerywanie stanu spoczynku oraz inicjowata
wzrost. W dalszych badaniach okazato sie, ze inhibitor nazwany
dorming pod wzgledem chemicznym jest identyczny z wydzielong
przez Addicotta i innych (1964) abscysyng. Potwierdzit to
Cornforth iinni (1965). W 1968 roku abscysyne nazwano kwa-
sem abscysynowym (Addicoll iinni 1968) ze wzgledu na che-
miczng budowe. Kwas abscysynowy, ktory jest sesguiterpenoidem
(ryc. 2) dziata antagonistycznie w stosunku do auksyn, giberelin
i cytokinin w regulacji wzrostu siewek brzozy (Wareing i inni
1964). Wareing i inni (1964) wykazali, ze kwas abscysynowy
z lisci brzozy nie tylko hamuje wzrost siewek brzozy, ale indukuje
takze ich spoczynek. Objawia sie to w sprzyjajacych wzrostowi
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warunkach dtugiego dnia zahamowaniem wydtuzania miedzywezli
i tworzeniem pakow spoczynkowych. Wykazano réwniez, ze w
czasie wychodzenia ze spoczynku wzrasta poziom endogennej gi-
bereliny (Phillips i Wareing 1958). Cernobrovkina
i inni (1975) obserwowali w wychodzgcych ze spoczynku siewkach
brzozy wzrost poziomu auksyn, przy réwnoczesnym obnizaniu sie
poziomu inhibitorow. Koncepcja hormonalnej réwnowagi opiera
sie na obserwacji, ze giberelina A3 przerywa spoczynek pakdéw
brzozy nawet wtedy, gdy podano jg z kwasem abscysynowym (W a-
reing iinni 1964). Wyniki te potwierdzajg poglad, ze spoczynek
jest indukowany warunkami obnizajagcymi poziom giberelin (krétki
dzien) i przy wzroscie poziomu inhibitoréw. Wychodzenie ze spo-
czynku i inicjacja proceséw wzrostowych jest rezultatem odwroé-
cenia powyzszej sytuacji.

Ryc. 2. Cis-trans izomer kwasu abscysy-
nowego

Badania nad zawarto$cig kwasu abscysynowego, gtéwnego in-
hibitora kompleksu [3, prowadzit w liSciach brzozy omszonej L e n-
ton, Perry i Sounders (1971 i 1972). Metoda chromatografii
cieczowo-gazowej wykryli w 1 g Swiezych lisci 0,5 ag kwasu ab-
scysynowego. Pgki zawierajg trzykrotnie wiecej kwasu abscysy-
nowego. Autorzy ci wykazali, ze warunki indukujgce spoczynek
siewek brzozy nie wptywajg na zawarto$¢ kwasu abscysynowego.
Siewki brzozy rosngce w warunkach diugiego dnia zawieraty w
lisciach wiecej kwasu abscysynowego w poréwnaniu z siewkami
rosngcymi w warunkach krotkiego dnia. Wyniki te sg odmienne
od danych uzyskanych wczesniej przez VWareinga i jego wspot-
pracownikow (1964). Harrison i Saunders (1975) konty-
nuujg badania nad kwasem abscysynowym w brzozie. Ustalili oni,
ze w czasie wychodzenia ze spoczynku, w pakach i ksylemie brzo-
zy, obnizenie poziomu kwasu abscysynowego polega na zwigzaniu

9 Brzozy
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go z glukoza. Udziat kwasu abscysynowego w regulacji spoczynku
i wzrostu brzozy pozostaje nadal nie wyjasniony.

Najnowszych danych o endogennych substancjach wzrostowych
brzozy brodawkowatej dostarczyt Kefeli i inni (1977). Ustalili
oni, ze zawarto$¢ kwasu abscysynowego w drewnie brzozy w okre-
sie spoczynku (0,5 mg w 1 kg $wiezej masy) spada w czasie wy-
chodzenia drzewa ze spoczynku do 0,02 mg w 1 kg Swiezej masy.
We floemie natomiast nie obserwowano zadnych zmian zawarto-
$ci kwasu abscysynowego w tym okresie. Okazuje sie wiec, ze kwas
abscysynowy nie spetnia tych funkcji jakie mu poczatkowo przy-
pisywano w regulacji wzrostu i spoczynku drzew. Znaczne ilosci
kwasu abscysynowego zawiera sok ptaczu wiosennego brzozy
(40 ug w 1 cm3), gdy rozpoczyna sie najaktywniejszy okres wzro-
stu brzozy. .

CHEMIZM PROCESOW WZROSTU | ROZWOJU
SUBSTANCJE SWOISTE

Jednym z wazniejszych uogo6lnien biologicznych jest wysunieta
przez Beadle a i Tatumawv 1944 r. hipoteza: jeden gen-je-
den enzym-jedna reakcja (wedtug W atsona 1975). Zgodnie z tg
hipotezg zmiana (mutacja) genu przyczynia sie do powstania od-
powiedniej zmiany w rozwoju organizmu i czesto do tworzenia sie
roznego rodzaju substancji swoistych. Dla przyktadu, taka cecha
jak czeczotowato$¢ brzozy znajduje wyraz w réznicach w sktadzie
chemicznym i odmiennym przebiegu procesow fizjologicznych.
Drewno brzozy karelskiej nie posiada d-katechiny, co jest efektem
kondensacji tej substancji wywotanej obecnosciag w kambium brzo-
zy karelskiej bardzo aktywnej peroksydazy. Konsekwencjg tego
moze by¢ zahamowanie aktywnos$ci kambialnej. Wzrost aktywno-
Sci enzymdw utleniajgcych, w takim stopniu jak to obserwowano
w brzozie karelskiej, moze wywota¢ anomalie podziatow komo-
rek, mniejszy wzrost oraz przyrost pedu na grubo$¢ (Krawiarz
1972).
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Swoistg substancjg dla catego rodzaju Betula jest trojterpen
betulinol (Seshadri i VVadantham 1971). Dzieki obecnosci
tej substancji kora brzoz charakteryzuje sie biatym zabarwieniem.
Kora brzozy omszonej zawiera do 25% betulinolu, a brzozy posia-
dajace ciemno zabarwiong kore, np. B. lenta L. zawierajg niewiel-
ka ilosC tej substancji. Poza betulinolem w korze brz6z wystepuje
glukozyd betulina oraz betulozyd (Browning 1963, Heg nau-
e r 1964), wystepujace w ilosci 0,1 - 0,3% u brzozy omszonej. Aglu-
kon betuligenol zostat wyizolowany z kory B. platyphyla Suka-
czew (Hegnauer 1964). Wzory strukturalne wyzej wymienio-
nych substancji przedstawiono na ryc. 3. Skiad chemiczny kory

CH,

CH,
ch—o—glukoza

CH, CH,
CH, CH,
OH
betuligenol betulozyd

Ryc. 3. Substancje swoiste brzoz

»
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brzozy opisat Sur minski i Dziurzynski (1976). Zawiera
ona, a zwilaszcza jej cienka tuszczaca sie warstewka, do 40% sube-
ryny, ktora jest poliestrem alifatycznych hydroksykwasow i kwa-
sow fenolowych. Obecno$¢ fenoli pozwala zaliczy¢ suberyne do
substancji o charakterze aromatycznym; towarzysza jej przewaz-
nie substancje ttuszczowe i woski (Hegnauer 1962). Ponadto
w korze brz6z wystepujg garbniki, ktorych zawarto$¢ wzrasta
z wiekiem. Hegnauer (1962) podaje, ze dwudziestoletnia brzoza
omszona zawiera 5,4% garbnikéw, a czterdziestoletnia — 9,6%.
Obok garbnikow w korze brz6z wystepujg barwniki flawonowe
(Woli en web er 1974), kwasy, aldehydy i alkohole aromatycz-
ne (Hillis 1962, Krawiarz 1972). Dzieki swej budowie i skia-
dowi chemicznemu kora brzozy odznacza sie wysokimi wiasciwo-
Sciami izolacyjnymi oraz stanowi skuteczng bariere przed zimnem,
insolacjg i chorobami (N ik itin 1962).

LISCIE JAKO CENTRUM PRODUKCJI SKEADNIKOW ORGANICZNYCH

W lisciach brzozy znajduje sie komplet struktur i enzymow po-
trzebnych do przyswajania atmosferycznego CO2 Wigczenie dwu-
tlenku wegla do dwufosforybulozy rozpoczyna cykliczny proces
biosyntezy monosacharydow. Hegnauer (1964) podaje, ze liscie
i pedy B. pendula zawierajg nastepujace cukry:

zawartos¢ w %
Swiezej masy

pendula
sacharoza 0,62
glukoza 0,56
rafinoza 0,04
mezoinozytol 0,02
stachioza 0.03
werbeskoza 0,02

Sacharoza i glukoza sg tatwo transportowane z lisci do poszcze-
gélnych organéw, gdzie sg wykorzystywane w biosyntezie poszcze-
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goélnych sktadnikéw komorek: celulozy, hemicelulozy i ligniny lub
moga by¢ magazynowane (Siegel 1962).

W lisciach brzozy syntetyzowane sg rowniez fenole. Sg to:
kwercetyna oraz jej glukozydy, kemferol i glukozydy, d-katechi-
na, Z-epikatechina, kwasy: kawowy, p-kumarowy, synapinowy,
p-hydroksybenzoesowy, galusowy, protokatechusowy, ferulowy,
gentyzynowy, waniliowy i syryngowy (Bate-Smith 1961, H e-
gnauer 1962 i 1964, Krawiarz 1972). Fenole, oprécz funkcji
strukturalnych, biorg udziat w regulacji proceséw wzrostowych —
moga modyfikowac¢ aktywnos$é oksydazy kwasu indolooctowego
(Tomaszewski i Thimann 1966).

BIOSYNTEZA DREWNA

Drewno brzozy zawiera okoto 40 - 45% czystej celulozy (Sur-
minski 1964, Hegnauer 1964). Celuloza tworzy liniowy po-
limer od kilkudziesieciu do Kilku tysiecy czastek glukopyranozy
potaczonych wigzaniami (3—1—4 (ryc. 4).

CH.OH OH CH.OH on
J-mmeeee 0. I
o 4 R _
_O—_IXOH > ‘Ki’h >\|1 0 lé oH v °/on
—0o"-0- 7 —o
0 7—o0
OH chloh OH OH ,OH

Ryc. 4. Fragment taincucha celulozy

Okoto 20% drewna brzozy stanowi hemiceluloza, ktora obej-
muje grupe polimeréw roznych cukrow w granicach od kilkunastu
do stu kilkudziesieciu jednostek. Najwazniejszg hemicelulozg u
B. alleghaniensis i B. papyrifera jest 4-0-metyloglikuroarabinoksy-
lan, stanowiacy 80 - 90% catkowitej ilosci hemicelulozy (Hamil-
ton i Thompson 1958). W mniejszych iloSciach wystepuje
w hemicelulozie glukomannan (1 - 5%), arabogalaktan (okoto 1%),
mannan (1,5 - 3,0%), araban (0,5%) oraz kwas uronowy (okoto 4%).
Freudenberg i Neish (1968) wykazali, ze miedzy hemice-
lulozg a ligning istniejg wigzania eterowe. Simonson (1971),
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stosujgc metody elektroforezy, wyizolowat dwa kompleksy hemi-
celulozowo-ligninowe: jeden — bogatszy w lignine i bardziej mo-
bilny oraz drugi — ubogi w ligning, stabilny. Kreitsberg i in-
ni (1974) oraz Kirillova i Beinert (1974) potwierdzili wy-
niki Simonsona za pomoca metody rozdziatu komplekséw hemice-
lulozowo-ligninowych droga chromatografii kolumnowej z uzyciem
sit molekularnych.

Okoto 20% drewna brzozy stanowi lignina (Hegnauer 1962,
Surminski 1964). Lignina zaczyna pojawia¢ sie w okresie
ksztattowania sie $cian wtérnych komorek drewna, gdy jest w pet-
ni wyksztatcony polisacharydowy zrgb $cian komorek. Odbywa
sie to u brzozy z pewnym opdznieniem w stosunku do pierwszych
podziatbw miazgi. Cytochemiczne obserwacje lignifikacji komo-
rek drewna pokazaty, ze lignifikacja ostatnich komorek drewna
konczy sie okoto 2 tygodnie po ustaniu tych podziatdbw (Zumer
1969).

WZROST | KSZTALTOWANIE SIE KOMOREK DREWNA

W rozwoju komdrki kambialnej brzozy do powstania naczynia
uptywa kilkadziesigt dni. Frey-Wyssling (1959) wyr6znia
W tym procesie nastepujace etapy:

1) wytworzenie pierwotnej przegrody komorkoweyj,

2) wytworzenie blaszki srodkowej i $ciany pierwotnej,

3) formowanie Sciany wtdrnej,

4) dojrzewanie i impregnacja substancjami fenolowymi.

Pierwszy etap rozwoju komérek obejmuje podziat mitotyczny
w kambium. Przegroda miedzy komoérkami ma posta¢ przezroczy-
stej szczeliny wypetnionej emulsja. W takiej Scianie pektyny prze-
wazajg ilosciowo nad celulozg (Sitte 1970). W mikroskopie elek-
tronowym stwierdzono, ze Sciany komdérkowe przed rozpoczeciem
wzrostu sktadajg sie z widkien (mikrofibryl) splecionych w luzng
siatke. Nitki te majg $Srednice okoto 50 - 300 A i zbudowane sg z
peczkow sktadajacych sie z kilku tysiecy tancuchéw celulozowych.

Drugi etap obejmuje okres wzrostu elongacyjnego. Badania
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struktur krystalicznych za pomocg promieni Roentgena wykazaty,
ze podczas wzrostu wydtuzeniowego nie nastepujg deformacje i ro-
zerwania siatki celulozowej, a nawet nie zwiekszajg sie wymiary
oczek sieci. Takze grubo$¢ Sciany nie zmniejsza sie¢ w miare wzro-
stu powierzchni komérki. Wzrost Sciany mozna wiec wyjasnic
przypuszczajgc, ze przejsciowo powiekszajg sie Srednice oczek, w
ktore plazma natychmiast wplata nowe fancuchy celulozowe. Sa-
mo za$ powiekszenie sie oczek sieci jest albo wynikiem przejscio-
wego rozluZnienia sie wigzan w miejscach skrzyzowania sie wio-
kien, albo wynikiem lokalnego zwiekszenia si¢ dtugosci mikrofi-
bryl dzieki ruchowi $lizgowemu fancuchow celulozowych wewnatrz
peczka. Pierwsza ewentualnos¢ wzrostu $ciany ttumaczytaby zwie-
kszenie stabilizacji powierzchni, gdy tymczasem mozliwo$¢ roz-
luznienia sie wigzan ttumaczytaby zwigkszenie sie jej plastyczno-
$ci w tym okresie (Frey-Wyssling 1959).

W trzecim etapie ustaje synteza substancji pektynowych i zmie-
nia sie sposéb wbudowywania do $cian komérek nowo utworzonych
czastek celulozy i hemicelulozy. Powstaje parokrotnie grubsza $cia-
na wtorna (Hegnauer 1964). Lignifikacja stanowi forme inkru-
stacji Sciany komdrkowej. Rozpoczyna sie w blaszce $rodkowej
I postepujgco obejmuje pozostate warstwy Scian. MakroczasteczKi
ligniny sg silnie rozgatezione i podczas tworzenia sie przerastajg
we wszystkich kierunkach szkielet Sciany zapewniajgc jej w ten
sposob wiasciwosci statyczne (Si11le 1970). Lignifikacja komorek
drewna brzozy jest dobrze widoczna po okoto 2 tygodniach od po-
dziatu komorki kambialnej (2umer 1969). Monomery w postaci
glukozyddw sg dostarczane z kambium do drewniejgcej tkanki,
gdzie pod wptywem p-glukozydazy uwalniajg sie i w wyniku dzia-
tania fenolooksydazy i peroksydazy przeksztatcajg sie w rodniki,
ktére samorzutnie polimeryzujg dajac lignine (Freudenberg
i Neish 1968).

W ostatnim etapie rozwoju komarki naczyniowej nastepuje za-
nik cytoplazmy komorki, wycofanie sktadnikéw mineralnych i bia-
tek do komorek miekiszu. Sciany komorek ulegajg inkrustacji sub-
stancjami mineralnymi. Tamm (1951) stwierdzit, ze u brzozy sg
to gtéwnie szczawiany wapnia.
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FAZA GENERATYWNA W ONTOGENEZIE

OKRES M£ODOCIANY | DOJRZALOSC

Pierwsze kwitnienie dzieli ontogeneze drzew na dwie podsta-
wowe fazy: kornczaca sie fazg mtodociang i rozpoczynajacy sie faza
dojrzatosci (W areing 1959). Przejscie z fazy mtodocianej w faze
reprodukcji generatywnej zwane ,zmiang fazy” (Brink 1962,
wedlug Robinsona i Wareinga 1969) odbywa sie po osig-
gnieciu pewnego wieku charakterystycznego dla danego gatunku
drzewa. W Wielkiej Brytanii w przypadku B. pubescens i B. pen-
dula odbywa sie to w wieku 5-10 lat (Wareing 1959), nato-
miast w Polsce rosngca pojedynczo na wolnej przestrzeni B. pen-
dula zaczyna obradza¢ nasiona w wieku 10 lat, za§ w drzewosta-
nie w wieku 20 - 25 lat (Tomane k 1966). Poza tymi przecietny-
mi danymi notowano kwitnienie u obu wspomnianych gatunkow
brzéz juz w wieku 2 lat (Jonsson 1949, Stern 1961).

Znaczne skrécenie okresu miodocianosci w warunkach kontro-
lowanych uzyskat Huhtinen (1976), ktory wyselekcjonowat
wczesnie kwitngce osobniki B. pendula drogg kontrolowanych
krzyzéwek w ciggu trzech pokolen. Z miedzywezli tak wybranych
siewek wyhodowat nastepnie tkanke kalusowa, a z niej osobniki,
na ktérych kwiaty meskie pojawity sie po 5 miesigcach hodowli,
za$ kwiaty zenskie w 4 miesigce pdzniej. W warunkach kontrolo-
wanych siewki B. pendula rosngce nieprzerwanie w warunkach
dtugiego dnia zakwitlty znacznie szybciej od siewek rosngcych w
warunkach naturalnych lub w zmiennym fotoperiodzie, przy czym
siewki kwitngce byty wyzsze od nie kwitngcych. Na tej podstawie
Robinson i Wareing (1969) uwazajg, ze ,,zmiana fazy” na-
stepuje po odbyciu przez komorki merystemow wierzchotkowych
okreslonej liczby podziatéw, co wigze sie z osiggnieciem pewnej
wysokosci charakterystycznej dla danego gatunku.

OKRESOWOSC KWITNIENIA | OBRADZANIA NASION

Po zmianie fazy drzewa odbywaja, w mniej lub bardziej re-
gularnych odstepach czasu, petne cykle rozmnazania generatyw-
nego. Simanjuk (1964) podaje, ze B. pendula na obszarze swe-
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go wystepowania w Zwigzku Radzieckim kwitnie intensywnie co-
rocznie. Ten sam gatunek brzozy obradza obficie nasiona w Polsce
co 2-3. lata (Tyszkiewicz 1949), a Antosiewicz (1975)
podaje, ze wieksze urodzaje wystapity w latach: 1952, 1954, 1956,
1958, 1970, 1974. W Holandii natomiast, przy skali obserwacji plo-
nowania nasion do 100, urodzaje siegajgce najwyzej wskaznika 70
wystepowaty co 2 -10 lat (la Bastide i van VVr edenburch
1970), za$ dla odmiany w Wielkiej Brytanii miedzy dobrymi uro-
dzajami nasion uptywajg 1-2 lata (Matthews 1955).

Wedtug Sarvasa (1952) doktadne pomiary obfitosci pylenia
dajg mozliwo$¢ prognozowania urodzaju nasion z duzg pewnoscia,
bowiem liczba kwiatostanéw zenskich waha sie z roku na rok
zgodnie ze zmianami intensywnos$ci pylenia. Poréwnanie danych
0 obradzaniu nasion z obserwacjami pylenia w Wielkiej Brytanii
wykazato jednak, ze zgodno$¢ obu proceséw jest u brzozy znacz-

nie stabsza niz u innych gatunkéw drzew wiatropylnych (Hyde
1963).

SEZONOWY | DOBOWY PRZEBIEG KWITNIENIA

Zawigzywanie organ6w generatywnych u brz6z odbywa sie
w roku poprzedzajgcym kwitnienie. Kwiatostany meskie u B. pu-
bescens zawigzujg sie na przetomie wiosny i lata, natomiast kwia-
tostany zenskie powstajg jesienia (Petrovskaja 1954). Juz w
lipcu w osiach kwiatostanbw meskich ustajg podziaty mitotyczne,
trwajg one natomiast nadal w zawigzkach precikow. W drugiej
potowie sierpnia w pylnikach tworzg sie mikrospory i w takim
stanie kwiatostany meskie (wyraZznie juz widoczne) zimujg (P e-
trovskaja 1954). Tak wiec kwiatostany meskie zawigzujg sie
w warunkach dlugiego dnia, natomiast ich wzrost i formowanie
pytku odbywa sie w warunkach krotkiego dnia (L ongm an, we-
dlug Matthewsa 1963). Kwiatostany zenskie wchodzg w okres
zimy w stadium zawigzkow, a ich wzrost i petne uformowanie od-
bywa sie wiosng w ciggu 3-4 tygodni (Tolstopjatenko
1974). Ukazywanie sie pierwszych kwiatostanow zenskich wyprze-
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za 0 1 - 3 dni poczatek pylenia na tych samych osobnikach (Sar-
vas 1952, Bielawska 1964). Termin kwitnienia zmienia sie w
zalezno$ci od potozenia geograficznego. W Wielkiej Brytanii B.
pendula i B. pubescens kwitng w kwietniu (M a1l he ws 1955), w
Polsce (Poznan) B. pendula kwitnie w koncu kwietnia (Bielaw-
skal inne 1964), w okolicach Leningradu — na poczatku maja
(Tolstopjatenko 1974), a w Finlandii — w koricu maja, przy
czym B. pubescens zakwita tam mniej wiecej o tydzien pézniej od

. pendula (Sarvas 1955). W warunkach Finlandii, gdzie obie
brzozy wystepuja z reguty w zmieszaniu, op6znienie w terminie
kwitnienia jest niekorzystne dla B. pubescens, gdyz rozprzestrze-
nianie jej pytku jest utrudnione przez rozwiniete juz liscie B. pen-
dula (Sarvas 1952). Rdznice miedzy latami w terminie zakwita-
nia w danym potozeniu geograficznym sg bardzo duze. Wedtug
Sarvasa (1952) w okolicach Helsinek, w ciggu 200 lat obser-
wacji fenologicznych, najwczesniej notowano kwitnienie 24 kwiet-
nia (w roku 1921), a najp6zniej 16 czerwca (w roku 1867).

Poczatek pylenia zaréwno w warunkach naturalnych (Sc am o-
ni 1955, Chatupa 1964), jak i w kontrolowanych (Sarvas
1972), uzalezniony jest od temperatury: im jest ona wyzsza, tym
wczesniej rozpoczyna sie pylenie. Poréwnanie danych z potudnio-
wej Finlandii, NRD, Polski i Czechostowacji wykazato, ze pylenie
B. pendula rozpoczyna sie w tych potozeniach geograficznych po
»,nagromadzeniu” 4,1 - 5,4% przecietnej rocznej sumy temperatur
obliczanej od wartosci progowej +5°C (Sarvas 1967). Wysypy-
wanie pytku trwa w Finlandii Srednio u B. pendula i B. pubescens
odpowiednio 10 i 15 dni, jednak wiekszos$é pytku, tj. 70 - 80% wy-
sypuje sie w ciggu 2-3 dni. Czas pylenia obu gatunkow uzalez-
niony jest miedzy innymi od warunkéw glebowych. W przypadku
brzéz rosnacych na torfowiskach i bagnach pylenie opdznia sie
i przedtuza w poréwnaniu z drzewami rosngcymi na glebach zwie-
ztych (Sar vas 1955).

Kwiaty zenskie zdolne sg do zapylenia w ciggu 2-3 dni, przy
czym na jednym stupku osiada przecietnie 3,1 ziarna pytku (Sar-
vas 1952). Mimo dos¢ znacznych wahan w obfitosci wysypywa-
nego pytku przez B. pendula w potudniowej Finlandii (rok 1950 -
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2128 ziaren pytku/l mm2, rok 1951 — 154 ziarna/1 mm?2), ilos¢
pytku nawet w latach wzglednie stabego pylenia jest wystarczajg-
ca do zapylenia wszystkich kwiatéw zenskich (Sarvas 1955).
Niemniej jednak udziat pustych nasion jest czesto bardzo wysoki
i siega nawet 80%, co ma duze znaczenie dla odnowienia natural-
nego. Przyczyng tego faktu sg wedtug S ar vas a (1952) zakioce-
nia procesdw prowadzacych do zaptodnienia, ktdre poza intensy-
wnoscig pylenia zalezy jeszcze u brz6z miedzy innymi od zywotno-
Sci pytku, zdolnosci tagiewki pytkowej do przebicia nabtonka zna-
mienia, stanu fizjologicznego stupkdw i zdolnosci zalgzkéw do za-
ptodnienia. Istnieje wyraZzna zgodno$¢ miedzy procentowym udzia-
tem stupkoéw z rosnaca wewnatrz nich tagiewka pytkowa, a pro-
centem nasion zdolnych do kietkowania. Na tej podstawie Sar-
vas (1952) twierdzi, ze jesli tagiewka pytkowa przebije sie przez
nabtonek znamienia, to w zasadzie nie ma juz wiekszych przeszkod
dla skutecznego zaptodnienia.

Podobnie jak sezonowy przebieg pylenia, rowniez i dobowe cy-
kle wysypywania pytku sg uzaleznione od czynnikéw klimatycz-
nych (ryc. 5). Maksimum pylenia u B. pendula w Finlandii wyste-

uK

Ryc. 5. Dobowy przebieg
pylenia u B. pendula w po-
tudniowej Finlandii. We-

0-4 4-8 812 12-16 16-20 20-24 dl’Ug Saryasa (1955)

godziny

puje okoto godziny 1500, a u B. pubescens okoto 1300. Uwalnianie
pytku z pylnikow nie jest tylko zjawiskiem mechanicznym, ale
podlega, jak sie wydaje, pewnemu rytmowi fizjologicznemu. Oka-
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zato sie bowiem, ze nawet dos¢ wysoka temperatura wczesnych

godzin nocnych nie zapobiega gwattownemu zahamowaniu pyle-
nia (Sarvas 1952).

ANOMALIE W ROZWOJU KWIATOW

Obok kwiatostanéw jednopitciowych dos$¢ czesto wystepuja u
brzéz kwiatostany obuptciowe o réznej budowie. Dellingshau-
sen i Stern (1958) obserwowali u B. pendula i B. pubescens
takie kwiatostany z pylnikami w cze$ciach wierzchotkowych. T o 1-
stopjatenko (1974) wyréznit trzy typy kwiatostanow obu-
ptciowych u brzoz: ze strefg pylnikowa u podstawy kwiatostanu,
na jego wierzchotku oraz w czesci Srodkowej. Obserwowano takze
inne anomalie rozwojowe w postaci kwiatostanéw meskich ze
szczatkowymi pylnikami, badz pylnikami pozbawionymi pytku oraz
rozety z kwiatostanow zenskich na koncach pedéw (Dellings-
hausen i Stern 1958).

ZALEZNOSC KWITNIENIA OD CZYNNIKOW ZEWNETRZNYCH

W pojeciu czynnikéw zewnetrznych mieszczg sie zarbwno czyn-
niki klimatyczne, jak i zabiegi stymulacyjne. Prawdopodobnie z
uwagi na czesto wystepujace lata nasienne i tatwos$¢ naturalnego
odnawiania sie nie zajmowano sie szerzej sprawami wptywu na-
turalnych czynnikéw zewnetrznych na kwitnienie brz6z. La B a-
stide i van VVredenburch (1970) analizowali wptyw pogo-
dy na wystepowanie urodzaju nasion tacznie u B. pendula i B. pu-
bescens, z tym ze pierwszy z wymienionych gatunkéw wystepuje
w Holandii o wiele powszechniej od drugiego. Autorzy wzieli pod
uwage nastepujgce czynniki klimatyczne dla 31 miesiecy poprze-
dzajgcych zbidr nasion: sume godzin ustonecznienia, przecietng
temperature dzienng i sume opadéw. W wynikach analiz podano
taczny wpltyw wszystkich czynnikow, mozna wiec tylko powie-
dzie¢, iz najistotniejszy wptyw na kwitnienie brz6z wywiera po-
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goda lipca i sierpnia na dwa lata przed kwitnieniem, kwietnia
w roku zawigzywania kwiatdéw oraz lipca w roku kwitnienia.

Whptyw czynnikéw klimatycznych na kwitnienie znajduje po-
twierdzenie w doswiadczeniach. Longman i Wareing (1959)
wykazali, ze w warunkach dtugiego dnia lub przy nieprzerwanym
oSwietleniu siewki B. pendula uformowaty pierwsze kwiaty przed
uptywem roku. Znaczne przyspieszenie i nasilenie kwitnienia uzy-
skano umieszczajac jedno-, dwu- i trzyletnie siewki B. pendula w
tunelu foliowym, wzbogacajac réwnoczesnie atmosfere wewnatrz
tunelu w dwutlenek wegla (Lepistdé 1973). Podejmowano row-
niez préby stymulacji kwitnienia przez wywotanie zaktocen w na-
turalnym przemieszczaniu sie substancji odzywczych w systemie
przewodzacym brzdz. Strangulacja (Arnborg 1946, Bergman
1955) oraz obrgczkowanie (Wareing i Longman 1960)
zwiekszyly intensywnos$¢ kwitnienia, natomiast czeSciowe uszko-
dzenie pnia B. pendula nie wywotato zadnych skutkow w kwit-
nieniu, co wskazuje na fakt, ze przerwanie transportu metaboli-
tow w tyku przez obraczkowanie ma dla zawigzywania kwiatow
wieksze znaczenie niz zahamowanie transportu wody i mineral-
nych substancji odzywczych w drewnie (W areing i Long-
man 1960). Ci sami autorzy stwierdzili rowniez, ze odginanie
gatezi B. pendula w doét nie wptywa na kwitnienie.

OBHADZANIE NASION A PRZYROST

Kwitnienie i obradzania nasion u brz6z, podobnie zreszty jak
i u innych gatunkéw drzew, wplywajg ograniczajgco na rézne
przejawy wzrostu wegetatywnego. Liscie pochodzace z owocuja-
cych krétkopedow B. pendula byty mniejsze i stabiej unerwione
od lisci rozwijajacych sie na krotkopedach wegetatywnych (Wi e c-
kowska 1965). Wyjatkowo obfity urodzaj nasion w 1967 roku
u B. alleghaniensis i B. papyrtfera spowodowat réwniez znaczne
zmiany w ulistnieniu i przyroscie tych brzoz. Liscie na krotkope-
dach byty skartowaciate lub brakowato ich zupetnie, a w koronach
drzew wystgpito masowe zamieranie peddéw na dtugosci 20 - 50 cm
od wierzchotka. Przyrosty pedow na dtugos¢ oraz liczba zawigza-
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nych na nich pgkéw ulegly znacznemu zmniejszeniu, za$ przy-
rost grubosci pnia na wysokosci 1,3 m w stosunku do S$redniego
przyrostu z lat ubiegtych byt mniejszy u B. alleghaniensis o 53°/or
a u B. papyrifera o0 36°/0 (Gross 1972).

Instytut Dendrologii PAN
ul. Parkowa 5
63-120 Kornik
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PHYSIOLOGY OF GROWTH AND DEVELOPMENT

Summary

In the chapter concerning life cycle of birch the authors present the
pattern of development during the vegetative period. Against the pattern
of seasonal vegetative development the role of phytohormons, photoperiod
and temperature on the growth and dormancy is discussed. Also the generat
problem of the Chemical processes conected with growth and development,
especially the role of leaves and production of organie substances in the
growth of vessels is discussed. Describing the generative cycle the following
stages were discussed: juvenility, maturity, problems of periodicity of seed
crops, the course of flowering, the factors influencing flowering and seed
crops, the relation between flowering and seed yield and growth inere-
ment.
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