4. FIZJOLOGIA

WEADYSEAW CHALUPKA

4.1. WYBRANE ZAGADNIENIA Z FIZJOLOGII
ROZWOJU GENERATYWNEGO

4.1.1. OKRES JUWENILNY I FAZA DOJRZALOSCI
GENERATYWNEJ

Ontogeneza réznych gatunkéw drzew lesnych dzieli si¢ na dwie podstawo-
we czesci: okres juwenilny i okres dojrzatosci. Wskazniki zewnetrzne trwania
fazy juwenilnosci u drzew lesnych maja czgsto charakter cech morfologicznych
(np. ksztalt, wielkos¢ lub uktad lisci), roznigcych si¢ od fazy dojrzatosci, lub
fizjologicznych (czas utrzymywania lisci po sezonie wegetacyjnym czy wigk-
sza zdolno$¢ zrazow z pedow juwenilnych do ukorzeniania) (SCHAFFALITZKY DE
MuckaDeLL 1954; Cuarupka i1 Cecich 1997). Przykladowo mozna podac, ze li-
Scie U. carpinifolia rozwijajace si¢ na pedach juwenilnych, wyrostych z pakéw
przybyszowych lub $pigcych, sa w dotyku szorstkie i chropawe w odréznieniu
od gtadkich lisci tworzacych si¢ w koronach drzew dojrzatych generatywnie
(SCHAFFALITZKY DE MUCKADELL 1954).

Na podstawie wyzej wymienionych przejawow aktywnosci zyciowej drzew
trudno jednak ustali¢ zakonczenie fazy juwenilnej. Przyjeto wigc w fizjologii
drzew lesnych, Ze konkretnym faktem biologicznym, ktory wyznacza granicg fazy
juwenilnej 1 zapoczatkowuje fazg dojrzatosci, jest pojawienie si¢ pierwszych struk-
tur generatywnych — kwiatow meskich i zenskich (WAREING 1959; Visser 1964;
PoetHiG 1990). Otwarte pozostaje pytanie o przyczyng zmiany fazy, aczkolwiek
wydaje sig, ze jest ona nastepstwem ekspresji pewnych genow ,.kwitnieniowych”,
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ktore umozliwiajg indukcje, czyli wzbudzenie proceséow roznicowania organow
generatywnych takze w latach nastepnych (CHarurka i Cecich 1997).

Wiek, w ktorym osobniki konczg okres juwenilny, zalezy przede wszyst-
kim od gatunku: u U. laevis na Wotyniu zmiana fazy nastepuje w wicku okoto
20 lat (Misnik 1956), zas u U. glabra i U. laevis w Stanach Zjednoczonych —
w wieku 30—40 lat (ANoNim 1974).

4.1.2. ROCZNY CYKL ZYCIOWY

Zaréowno pojedynczy cykl rozmnazania generatywnego, jak i inne proce-
sy generatywne w ontogenezie osobnikdw roznych gatunkow drzew lesnych
zwigzane sg silnie z rocznym cyklem zyciowym i réznymi przejawami wzro-
stu wegetatywnego (np. zawigzywanie pakow, przyrost dtugosci oraz grubosci
pedow i pnia czy formowanie korony), ktore stanowig niecodzowne podtoze dla
rozmnazania generatywnego.

Procesy wzrostowe i rozwojowe u gatunkéw drzew lesnych umiarkowane;j
strefy klimatycznej charakteryzuja si¢ wyrazna fazowosciag w skali roczne;.
Najbardziej widoczna faza to tzw. sezon wegetacyjny, zwany takze okresem
aktywnosci, w ktorym odbywa si¢ wzrost pedéw na wysoko$¢ i grubosc, rozwoj
lisci, kwitnienie i formowanie nasion, zawigzywanie pakow lisciowych i kwia-
towych na nastgpny rok oraz drewnienie pedow itp. (Sarvas 1974). Po ustaniu
okresu widocznej aktywnosci fizjologicznej rozpoczyna si¢ faza jesiennego en-
dospoczynku (spoczynku glgbokiego lub rzeczywistego), podczas ktorej drze-
wa nie sg zdolne do wznowienia wyzej wymienionych procesow zyciowych.
Zakonczenie tej fazy wigze si¢ z wystapieniem pierwszych mrozow, bowiem
ustgpienie endospoczynku spowodowane jest ,,nagromadzeniem” okreslonej
dla gatunku drzewa ,,porcji chtodu”. Po spetnieniu tego warunku drzewa sa
gotowe do podjgcia proceséw wzrostowych i rozwojowych w kolejnym okre-
sie aktywno$ci. W umiarkowanej strefie klimatycznej gotowos¢ ta zbiega si¢
jednak zwykle z nadejSciem dlugiego okresu niskich temperatur zimowych.
W tak niesprzyjajacych warunkach zewnetrznych drzewa wchodza wigc w faze
ekospoczynku (wymuszonego spoczynku zimowego), ktory na pdtnocy strefy
umiarkowanej jest najdtuzsza fazag w rocznym cyklu zyciowym. Po ustgpieniu
niesprzyjajacych warunkow, wraz z wiosenng zwyzka temperatur powietrza,
ekospoczynek przechodzi w kolejny okres aktywnos$ci (Sarvas 1972, 1974).

Analiza rocznego przebiegu temperatury powietrza i pojawow fenologicz-
nych pozwala na wykazanie $cistego zwigzku migdzy ilo§cia energii cieplnej
a terminami inicjowania poszczegodlnych procesow fizjologicznych, co ozna-
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cza, ze przebieg rocznego cyklu aktywnosci zyciowej u rodzimych populacji
drzew lesnych dobrze przystosowuje si¢ do lokalnych, przecigtnych w skali
rocznej warunkow termicznych (Sarvas 1967).

4.1.3. WZROST WEGETATYWNY W SEZONIE WEGETACYJNYM

Wahania w terminach rozpoczynania najwcze$niejszych wiosennych faz
fenologicznych po ustgpieniu ekospoczynku (pekanie pakoéw, rozwdj kwia-
tow, a potem lisci, aktywnos¢ mitotyczna w komoérkach kambium) siggajg u U.
americana czterech tygodni w obszarze naturalnego zasiggu tego gatunku
w Ameryce Potnocnej; podobnie dzieje si¢ z fazami konczacymi sezon wege-
tacyjny, takimi jak ustanie podziatéw w komodrkach kambium, przebarwianie
i opadanie lisci (AHLGREN 1957). Zmienno$¢ terminow rozpoczynania pekania
pakow lub rozchylania tusek okrywowych, najwczesniejszych z obserwowa-
nych wiosng faz fenologicznych, wigze si¢ u wigzow z wieloma czynnikami
zewngetrznymi, w tym z temperaturg, wyniesieniem nad poziom morza oraz
obnizeniem aktywnosci substancji o charakterze inhibitorow wzrostu (AHL-
GREN 1957; TomEscu i in. 1967; WAREING i SAUNDERS 1971). ROBERTS i MAIN
(1965) uwazaja, ze obok odpowiedniego przechtodzenia ustapienie spoczynku
w pakach U. americana wiaze si¢ takze z fotoperiodem, jednak ostatnie bada-
nia GHELARDINIEGO i in. (2010) na dwoch gatunkach europejskich (U. glabra
i U. minor) oraz na czterech gatunkach azjatyckich (U. pumila, U. parviflora,
U. macrocarpa i U. villosa) nie potwierdzity tych wynikow. W do$wiadcze-
niach z klonami U. minor, pochodzacymi z duzego areatu zasiggu tego gatunku
w Europie, stwierdzono natomiast wyrazng i bezposrednia zalezno$¢ terminu
pekania pakow zarowno od wyniesienia nad poziom morza, jak i szerokoSci
geograficznej miejsca pochodzenia klonéw (GHELARDINI 1 in. 2006). Z kolei po-
rownawcze badania populacyjne U. glabra wykonane w Norwegii wykazaly,
ze faza pekania pakdw pojawiala si¢ najpierw u populacji z glebi ladu, a nastep-
nie u populacji nadbrzeznych, za$ szeroko$¢ geograficzna miejsca pochodzenia
populacji byta dla terminu pedzenia wiosennego mniej wazna niz odlegltosé od
morza (MYKING i SKrappA 2007).

Faza pegkania pakow jest jednocze$nie poczatkiem przyrostu pedow na dtu-
gos¢. U mtodych osobnikéow U. glabra (kilkuletnie siewki w szkotce) w wa-
runkach polskich faza wydtuzania pedéw trwa od 50 do 90 dni, zaleznie od
warunkow klimatycznych danego roku (Jozeraciuk 1961). Wielko$¢ przy-
rostu wysokosci i termin ustania wzrostu na wysokos$¢ u U. glabra w Nor-
wegii koreluje z szeroko$cia geograficzna: w doswiadczeniu porownawczym
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przyrost wysokosci malat wraz ze wzrostem szerokos$ci geograficznej miejsca
pochodzenia nasion, a procesy wzrostowe ustawaty najpierw u populacji po-
chodzacych z péinocy, a pozniej — u populacji z potudnia (MYKING i SKR@PPA
2007).

W potowie kwietnia, krétko po rozpoczeciu aktywnosci podziatowej w ko-
morkach kambium (merystem boczny), u U. americana obserwuje si¢ poczatek
roéznicowania komorek tyka i drewna, ktory to proces ustaje na przetomie lipca
i sierpnia (TuckEer 1968). Nieco pdézniej, bo w polowie sierpnia, ustaja podziaty
komorek kambium u wigzow w Rosji, w rejonic Woroneza, gdzie wigkszo$¢
(ok. 75%) szerokosci stoja przyrostu rocznego tworzy si¢ w pierwszej potowie
okresu aktywnosci kambium (Raskatov 1951).

U wigzu polnego, w tym samym polozeniu geograficznym w Rumunii,
przy zwigkszeniu wyniesienia nad poziom morza o 200 m op6znienie peka-
nia pakow, poczatku rozwoju lisci 1 poczatku rozwoju kwiatow sigga okoto 7
dni. Poczatek fazy przebarwiania li§ci jesienig ulega natomiast przyspieszeniu
o okoto 4 dni, co w konsekwencji powoduje skrocenie sezonu wegetacyjnego
w wyzszych partiach Karpat o prawie dwa tygodnie. Podobny kierunek zmian
w terminach poszczegdlnych faz fenologicznych obserwuje si¢ u wigzu polne-
g0 wraz z przesuwaniem na wschod i pétnoc. Wszystko to sprawia, ze prze-
cigtna dtugos$¢ sezonu wegetacyjnego wigzu polnego (liczac od fazy pgkania
pakow do rozpoczecia przebarwiania lisci) waha si¢ w Rumunii od 159 do 191
dni (TomEscu i in. 1967).

4.1.4. OPIS KWIATOW I ICH ROZMIESZCZENIA NA PEDACH

Wiazy sa gatunkami wiatropylnymi, aczkolwiek w czasie pylenia obserwu-
je si¢ na kwiatach pszczoty, ktore moga utatwiac¢ zapylenie krzyzowe pytkiem
przeniesionym z innych osobnikow (Daumann 1975). Przewaznie obuplciowe
(hermafrodytyczne) lub rzadziej jednopiciowe kwiaty tych gatunkow drzew
wystepuja na dtuzszych lub krétszych szyputkach w postaci pgczkéw lub gron
na pegdach jednorocznych i rozwijaja si¢ do$¢ wczesnie, przecietnie na prze-
fomie marca i kwietnia, przed rozwojem lisci (CLapHAM i in. 1952, TomEscU
i in. 1967). Liczba precikow w pojedynczym kwiecie jest zmienna i zaleznie
od gatunku wynosi przeci¢tnie 6—8 u Ulmus laevis, 5—6 u Ulmus glabra i 4—6
u Ulmus minor (RicHENs 1976; Bucara 1991). Pylniki zwykle zabarwione sg
na kolor rdzawy lub fioletowy; rézne jest takze zabarwienie znamion — biala
barwa tych organow u U. laevis i U. carpinifolia kontrastuje z ich czerwienia
u U. glabra (Bucara 1991).
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Ryc. 1. Gatazki i kwiaty wiazow: wiazu polnego (U. campestris) — 1 — galazka podczas
kwitnienia, 2 — gatazka ze skrzydlakami dojrzewajacymi, 3 — kwiat jeden, powigkszony,
4 — skrzydlaki, 5 — nasienie po odjeciu skrzydetka, w naturalnej wielkosci; wigzu limaka
(U. effusa), 6 — gatazka z kwiatem, 7 — kupka skrzydlakow; wiazu brzostu (U. suberosa
v. sativa), 8 — galazka mtoda (wg SzUBERTA 1841)
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Dla poréwnania z wspodtczesnymi opisami morfologicznymi organdéw ge-
neratywnych wigzow warto zacytowac w oryginalnej pisowni jedng z ich naj-
starszych charakterystyk w jezyku polskim (patrz tez ryc. 1): ,,Rodzay Wiaz
(Ulmus) nalezy réowniez do kotkowatych, chociaz kwiaty nie sg w kotki ze-
brane. Poznaie si¢ po kwiatach dwuptciowych, ztozonych z kielicha trwate-
g0, dzwonkowatego, pigciozabkowego, z precikow 3 — 5 — 8; stupek sktada si¢
z guzika owocowego sptaszczonego i z dwoch szyiek krotkich, a iezeli tych
niema, z dwoch blizn. [...] Kwiaty i owoce w kupki zebrane wyrastaia z osob-
nych paczkéw 1 miewaig krotkie lub nieco dluzsze szyputki, kwitng wezas na
wiosng w Marcu albo Kwietniu; a na koncu Maia lub w Czerwcu, naypo6zniey
za$ na poczatku Lipca iuz skrzydlaki doyrzewaig. To wezesne kwitnienie jest
powodem zZe spoéznione mrozy niszczg liczne kwiaty ktore iuz owocu nie wy-
daig” (SzuBerT 1827).

4.1.5. CYKL ROZMNAZANIA GENERATY WNEGO

4.1.5.1. Zawiazywanie i rozw0j organdw generatywnych

Podobnie jak u innych gatunkéow drzew umiarkowanej strefy klimatycz-
nej, roznicowanie meskich i zenskich struktur generatywnych odbywa sie¢
u wigzow latem w roku poprzedzajacym kwitnienie. Wierzchotki wzrostu
uformowane w poczatkowej fazie sezonu wegetacyjnego danego roku na pe-
dach U. americana, U. pumila i U. carpinifolia, z ktorych w nastgpnym sezonie
wegetacyjnym rozwing si¢ liscie badz kwiaty, pozostaja niezréznicowane mor-
fologicznie do lata. W zaleznosci od gatunku wigzoéw i warunkow pogodowych
roku obserwacji pierwsze struktury organdow generatywnych mozna rozréznié
w okresie od potowy czerwca do potowy trzeciej dekady lipca. W zainicjowa-
nych organach generatywnych w pazdzierniku tego samego roku réznicujg si¢
komorki macierzyste megaspor, z ktorych powstaja woreczki zalgzkowe, oraz
mikrospor, z ktorych powstaja wiosng ziarna pytku; w takim stadium pozostaja
one przez catg zime¢ (HiGGINs 1 Arisumr 1959).

Dhugos$¢ okresu spoczynku przed zainicjowaniem mejozy w komorkach
macierzystych mikrospor jest zmienna. Zwykle podziaty mejotyczne rozpo-
czynaja si¢ wiosng nastgpnego roku, po kilku miesigcach od inicjacji organéw
generatywnych, bywa jednak, ze proces ten zachodzi duzo wcze$niej, bezpo-
srednio po opadnigciu lisci. Czas formowania dojrzatych ziaren pytku u roz-
nych gatunkéw wiazow, liczony od rozpoczecia podziatow redukcyjnych w ko-
moérkach macierzystych mikrospor do wysypania z woreczkow pytkowych,
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trwa od 12 do 21 dni (GreGuss 1970). Sam proces mejozy jest bardzo wrazliwy
na dziatanie niskich temperatur wiosennych; szczeg6lnie spadki temperatury
powietrza ponizej 0°C prowadza do licznych zakldcen w jego przebiegu, po-
wodujac obnizenie zywotnosci oraz utrat¢ zdolnosci ziaren pytku do zaptod-
nienia (D’Amato 1940, za RicHENS 1976; GREGUSS 1969).

4.1.5.2. Sezonowy i dobowy przebieg kwitnienia

Wigkszo$¢ gatunkow wigzow (wsrdd nich takze wigz polny) kwitnie zwy-
kle wiosna nastgpnego roku po uformowaniu struktur generatywnych w pa-
kach, a ich kwiaty rozwijaja si¢ dos¢ wczesnie, przecigtnie na przetomie marca
i kwietnia, przed rozwojem lisci (SzuerT 1827; CLaPHAM i in. 1952; MisNIK
1956, TomEscu i in. 1967; ANonim 1974). Wérod wiazoéw mozna jednak tez zna-
lez¢ gatunki m.in. poétnocno-amerykanskie — U. crassifolia, U. parvifolia i U.
serotina, ktore kwitng znacznie pdzniej, bo w sierpniu i wrzesniu (ANONIM
1974).

W skali pojedynczych drzew obserwuje si¢ u wigzoéw zjawisko protandrii,
czyli rozpoczynania pylenia przed osiggnigciem przez znamiona gotowosci na
przyjecie pytku (CLapHaMm i in. 1952). Jak zauwazono u U. pumila, réznice w fe-
nologii pylenia sg wigksze migdzy osobnikami niz mi¢dzy réoznymi strefami
koron w obrebie pojedynczych drzew (LATORRE i Bianchi 1998).

Na przyktadzie U. americana stwierdzono, ze faza wychodzenia pakéw
kwiatowych z ekospoczynku jest wyraznie skorelowana z przeci¢tng dobo-
wa temperaturag maksymalng, a pylenie rozpoczyna si¢ w okolicach Ottawy
w Kanadzie przecigtnie 26 kwietnia (BAsseT i in. 1961). W warunkach bardziej
kontynentalnych, w stanie Minnesota w USA, pylenie tego gatunku wigzu roz-
poczyna si¢ przecigtnie w pierwszej dekadzie maja, mniej wigcej dwa tygodnie
po rozpoczeciu fazy pekania pakow (AHLGREN 1957).

Badania w Puszczy Biatowieskiej wykazaly, ze zasadniczy okres pylenia
Ulmus sp. trwat tam od 4 kwietnia do 3 maja, a procentowy rozktad chwytane-
go pytku w poszczegolnych terminach obserwacji przedstawiat si¢ nastepujaco:
4 kwietnia — 3,2%, 14 kwietnia — 17,9%, 24 kwietnia — 75,8% i 3 maja — 3,1%.
Wydaje si¢ natomiast, ze pojedyncze ziarna pytku chwytane w putapki po tym
zasadniczym okresie pylenia, tzn. w lipcu i sierpniu, mialy charakter artefaktu
i pochodzity najpewniej z ,,depozytu” zgromadzonego w réznych miejscach,
takich jak powierzchnia kory pedow, liScie innych gatunkéw drzew, $cidtka itp.
(BREMOWNA 1 SoBOLEWSKA 1938).

Na Wotyniu czas wysypywania pyltku u wigzu trwa przecigtnie od 19
kwietnia do 7 maja (Misnik 1976), czyli 18 dni, a w Czechach — od 4 do 18 dni,
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w tym: poczatkowy czas trwania zdolno$ci znamion na przyjecie pytku —od 1
do 4 dni, faza zapylenia — od 2 do 10 dni i koncowa faza zasychania precikow
—od 1 do 4 dni (DaumanN 1975). W ciagu pigcioletnich obserwacji pylenia
wigzow w Eberswalde w Niemczech (lata 1933—1936 i 1949) nie zanotowa-
no zadnej zmienno$ci w terminie rozpoczynania tej fazy, ktory przypadat na
ostatnie dni marca. Okres pylenia trwat tam okoto trzech tygodni, natomiast
dobowe maksimum wysypywania pytku wigzato si¢ z ciepta i suchg pogoda
(Scamont 1955).

W poréwnaniu z powyzszymi danymi pylenie roznych gatunkow wiazoéw
w Wielkiej Brytanii rozpoczyna si¢ znacznie wczesniej, bo juz na przetomie
stycznia i lutego, a trwa do pierwszych dni kwietnia; tak dtugi czas pylenia
wiagze si¢ zapewne z roéznicami mi¢dzygatunkowymi, bowiem HypEe (1950a)
nie odnotowal w swych badaniach r6znic migdzy gatunkami, chwytajac w te
same putapki jednoczes$nie pytek kilku gatunkéw wigzow, gtdwnie U. procera,
U. glabra i U. stricta.

Sezonowy przebieg pylenia w 1943 r. w roznych rejonach Wielkiej Brytanii
pokazano na rycinie 2. Duze réznice w ilosci pytku chwytanego w putapki
miedzy stacjg pomiarowa w Cardiff a innymi miejscami, wynikaja z kilku-
nastokrotnie wigkszej liczby drzew w poblizu punktu pomiarowego we wspo-
mnianym wyzej miescie (Hype 1950b). Z kolei podczas kilkuletnich obserwa-
cji kwitnienia meskiego wigzow U. procera i U. glabra w tym samym miejscu,
odnotowano znaczne wahania w obfito$ci pylenia takze migdzy kolejnymi lata-
mi obserwacji (ryc. 3). Obserwowane wahania dobowe w wysypywaniu pytku
z pylnikow sa tez zwigzane z opadami: stezenie pytku wigzow w powietrzu
spada radykalnie po obfitym opadzie deszczu (LATORRE 1 Bianchi 1998).

Pytek wigzow w trakcie pylenia, podobnie jak w trakcie mejozy w komor-
kach macierzystych, pozostaje nadal wrazliwy na wiosenne spadki tempera-
tury powietrza. Je§li w porze kwitnienia temperatury sa zbyt niskie, mimo
niczym niezaktoconego zapylenia pytek traci zdolnos¢ do zaptodnienia, czego
efektem jest wysoki udziat ptonych nasion, o czym pisat juz Szuert (1827);
zjawisko to obserwuje si¢ szczegolnie w potnocnych rejonach zasiegu U. minor
(RicHENS 1976).

4.1.6. CZESTOTLIWOSC KWITNIENIA I OBRADZANIA NASION

Po osiggnigciu dojrzatosci generatywnej wigzy wchodza w okres stalego
kwitnienia i obradzania nasion, co odbywa si¢ jednak z pewna cze¢stotliwoscia.
Na ogot u wigkszosci gatunkow wigzow dobry urodzaj nasion wystepuje co
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2-3 lata (ANonm 1974). Czestotliwos¢ wystepowania dobrych lat nasiennych
zmienia si¢ wraz ze wzrostem szeroko$ci geograficznej, np. U. minor w pot-
nocnych rejonach swego zasiegu obradza peine nasiona co kilkadziesiat lat
(RicHENS 1976).

W ciagu 20 lat obserwacji (ryc. 4) odnotowano w Walii 4 lata (1942, 1945,
1948 i 1950), w ktorych liczba ziaren pytku wyraznie przekroczyla $rednia
warto$¢ dla tego okresu (Hype 1963). Nie stwierdzono jednak zadnej korelacji
obfitosci pylenia z urodzajem nasion, ktory na ogot bywat staby, osiagajac co
najwyzej stopien 2. w S-stopniowej skali oceny; tylko raz w ciggu tego okresu
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Ryc. 2. Dobowy przebieg pylenia wigzow w 1943 r. w réznych stacjach pomiarowych
w Wielkiej Brytanii. Na osi rzednych liczba ziaren pytku chwytanych na powierzchni 5
cm?. Z prawej strony podane ogolne liczby ziaren pytku chwytanych w poszczegdlnych
stacjach (wg Hype 1950b)
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—w 1960 r. — przy dos¢ niskiej obfitosci pylenia (potowa $redniej), urodzaj na-
sion byt bardzo dobry, osiggajac stopien 5. w przyjetej skali (Hype 1951, 1963).
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