4. FIZJOLOGIA

STANISEAWA PUKACKA

4.1. WZROST I ROZWOJ

Wzrost i rozw6j dgbu podobnie jak innych drzew umiarkowanej strefy klima-
tycznej, zamyka si¢ w trzech fazach cyklu rocznego, ktore obejmuja: wymuszony
spoczynek zimowy, okres aktywnoSci i gleboki spoczynek jesienny. Pojecie
,wzrost i rozw0j” roSlin drzewiastych obejmuje takie zagadnienia, jak: wzrost na
wysokoS¢, przyrost pnia na grubosé, rozwdj pakow wegetatywnych, rozwoj orga-
néw generatywnych, rozw6j nasion. W niniejszym rozdziale zostang omoéwione
niektdre z tych zagadnien. Przebieg i nasilenie proceséw zyciowych w poszczegol-
nych fazach cyklu rocznego uzaleznione sa od czynnikéw zewnetrznych i wew-
netrznych. Do czynnikéw zewnetrznych zalicza si¢ przede wszystkim temperatu-
re, wilgotno$¢ i dlugos$¢ dnia. Czynniki wewnetrzne to stymulatory i inhibitory
wzrostu, ktorych dzialanie poddane jest kontroli genetyczne;j.

4.1.1. WZROST NA WYSOKOSC I FORMOWANIE KORONY

Wiele drzew strefy umiarkowanej charakteryzuje si¢ okresowoscia (rytmika)
wzrostu na wysoko$¢. Zalezy ona od gatunku, wieku drzewa oraz od warunkéw
zewnetrznych. U niektorych gatunkow drzew wystepuje kilka okresow wzrostu
peddw, u innych zas tylko jeden. Do pierwszej grupy mozna zaliczy¢ migdzy inny-
mi dab szyputkowy. Wiele miodych drzew charakteryzuje si¢ cigglym wzrostem
pedow. Badania RIEDACKERA (1968) sugerowaly, ze wydtuzanie si¢ pedéw debu
szypulkowego jest regulowane przez temperature. LAVARENNE (1969) nato-
miast twierdzil, ze rytmika wzrostu u tego gatunku kontrolowana jest przez
Swiatto, ktore hamuje powigkszanie si¢ pakow terminalnych. Zauwazyt on trzy
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Ryc. 1. Rytmika wzrostu pedow i korzeni dwuletnich siewek Quercus alba (REICH 1 in. 1980,
zmienione)

okresy wzrostu u jedno- i dwuletnich siewek dgbu. BORCHERT (1973) wykazat, ze
w statych warunkach rytmika wzrostu pedow jest sprz¢zona z systemem korzenio-
wym (ryc. 1). Je§li w pewnym okresie pedy rosna szybciej niz korzenie, to w pg-
dach powstaje deficyt wody, w wyniku ktdrego wzrost ich zostaje zahamowany.
Wtedy zaczyna rosna¢ system korzeniowy. Gdy nastapi zrbwnowazenie wzrostu
obu tych systemow i stosunki wodne zostang wyrOwnane, wOwczas znowu
wydtuzanie peddw jest kontynuowane. Woda jest wigc najwazniejszym czynni-
kiem wplywajacym na rytmike wzrostu pedOw oraz na czas jego trwania. Takie
wyttumaczenie mechanizmu rytmiki wzrostu odnosi si¢ do wigkszoSci drzew i do-
tyczy migdzy innymi Quercus palustris MUENCHH. (BORCHERT 1975) oraz Quer-
cus alba L. (REICH i in. 1980).

Charakterystyke wzrostu na wysoko$¢ debu Quercus robur L. w warunkach
klimatu Polski podal MICHALAK (1977). Badania prowadzit na 6-letniej po-
wierzchni badawczej, przez trzy sezony wegetacyjne. Wyrdznit on u tego gatunku
dwa wyrazne cykle wzrostu (ryc. 2.). Pierwszy cykl trwat od 24 do 34 dni, a drugi—
od 45 do 90. Na krzywych obrazujacych wzrost mozna wyrdznic trzy fazy. Faza
pierwsza charakteryzowata si¢ powolnym wzrostem i stanowila 22% dtugosci
okresu wzrostu w I cyklu i 14% w II cyklu. Faza druga charakteryzowala si¢ duzy-
mi przyrostami. Stanowila ona 69% dlugosci okresu wzrostu w I cyklu i 83% w 11
cyklu. Najkrocej, bo tylko 9% I cyklu i 3% II cyklu, trwata faza trzecia. W tej fazie
przyrosty na wysokos¢ byly takze bardzo mate.
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Ryc. 2. Wzrost wysokoSci 6-letnich osobnikéw debu szyputkowego w sezonie wegetacyjnym
(wg MICHALAKA 1977)

Dtugosci okresow wzrostu zalezaly od wlasciwosci osobniczych oraz od wa-
runkéw klimatycznych. Wedltug MICHALAKA (1977) Srednia diugos$¢ okresu
wzrostu w sezonie wegetacyjnym u debu wynosi okoto 40 dni (18 dni I cykl i 22 dni
II cykl). Istniata wysoka dodatnia korelacja pomigdzy dlugoscia okresu wzrostu a
wartoS$cig rocznego przyrostu wysokosci. Zwykle pedy konczyly wzrost na dtugo
przed zakonczeniem okresu wegetacyjnego. Zahamowanie wzrostu i czas trwania
okresu spoczynku pedow nie sg zdeterminowane przez warunki zewnetrzne, lecz
sa wynikiem wewnetrznych zmian fizjologicznych.

4.1.1.1. Wplyw czynnikdéw zewnetrznych na wzrost

Wzrost na wysoko$¢ zaczyna si¢ od przetamania spoczynku paka szczytowego
na wiosne. Wedlug ZELAWSKIEGO (1954) o terminie rozwoju pakéw debu decy-
duje suma dziennego ciepla otrzymanego przez rosling (termoperiodyzm), a nie
czas trwania dziennego o$wietlenia (fotoperiodyzm). Wzrost wydtuzeniowy od-
bywa sie szybko, czesciowo juz przed okresem rozwoju liSci. Intensywno$¢ wzro-
stu zalezy od iloSci materialéw zapasowych zgromadzonych w pakach szczyto-
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wych (ERMICH 1953). Wynika stad, ze na przyrost wysokos$ci wplywaja warunki
klimatyczne w roku poprzednim, przede wszystkim wielko$¢ opadow, temperatu-
ra oraz $wiatlo. Swiatto w istotnym stopniu przyczynia si¢ do powstawania mate-
rii organicznej w procesie fotosyntezy.

Wplyw swiatla jest szczegolnie uwidoczniony podczas rozwoju siewek w natu-
ralnych odnowieniach. WELANDER i OTTOSSON (1998) badali wzrost siewek
debu w warunkach ograniczonego o$wietlenia, jakie panuje w podszyciu. Stwier-
dzili oni wplyw $wiatta na produkcje masy lisci, pgdéw i korzeni. Stosunek pro-
duktywnosci do powierzchni liSci byt wyzszy u debu niz na przyktad u buka. Auto-
rzy uwazaja, ze ten gatunek moze lepiej rozwijac si¢ w warunkach stabego doste-
pu $wiatla w poréwnaniu z innymi. Wyniki pokazaly jednak, ze siewki debu moga
by¢ wrazliwe na wzrastajaca konkurencj¢ o §wiatlo. Aby procesy wzrostu przebie-
galy prawidiowo, ilo§¢ §wiatla w nastepnym roku wzrostu siewek powinna by¢
wyzsza.

WELANDER i OTTOSSON (2000) przeprowadzili kompleksowe badania
wplywu §wiatta, wody i nawozenia na wzrost siewek debu szypulkowego w celu
uzyskania optymalnego materiatu szkotkarskiego do odnowien lasu. AMMER
(2003) poréwnywat wzrost na wysoko$¢ i biomase siewek debu i buka rosnacych
w réznych warunkach §wietlnych. Siewki debu wykazywaly wigksze przyrosty na
wysokos$¢ i wigksza biomase pedu gtéwnego w warunkach zacienienia niz w wa-
runkach kontrolnych (brak zacienienia). Natomiast zredukowana byta u nich
biomasa peddw bocznych. Siewki buka reagowaly na zacienienie duzym ograni-
czeniem wszystkich parametréw wzrostu. Wzrost siewek debu szyputkowego i
buka w warunkach konkurencji z ro§linami zielnymi na powierzchniach zalesia-
nych badano w Szwecji (LOF 2000; LOF i WELANDER 2004) i Anglii (HARMER i
in. 2005). Potwierdzono stosunkowo lepsze zdolnoSci przystosowawcze siewek
debu do wzrostu w trudnych warunkach.

4.1.1.2. Rola hormonéw w regulacji wzrostu

Sezonowa zmienno$¢ poziomu regulatoréw wzrostu w pedach i pakach bada-
no u wielu drzew leSnych. ALLARY (1961) stwierdzit wystgpowanie duzych iloci
inhibitoréw wzrostu w pedach dgbu szyputkowego w sezonie zimowym. Zaobser-
wowal tez ich zanikanie tuz przed rozpoczeciem wzrostu pedéw. MICHALSKI i
KRZYSKO (1970) badali sezonowe zmiany w poziomie regulatoréw wzrostu w
pakach debu szypulkowego. Stwierdzili oni w okresie sezonu wegetacyjnego
dwukrotne wystgpowanie maksimum aktywnosci auksyn i substancji giberelino-
podobnych. Pierwsze mialo miejsce w napgcznialych pakach (2 maja), a drugie w
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okresie intensywnego wzrostu pedow (23 maja). Pomiedzy nimi (10 maja) wyste-
powal gleboki spadek zawartoSci auksyn i giberelin (ryc. 3). By¢ moze byt on wy-
nikiem wyczerpania tych substancji na skutek intensywnego podzialu komdrek
miazgi, zanim jeszcze uruchomiona zostata ich produkcja przez liScie. Niski po-
ziom auksyn i substancji giberelinopodobnych wystepowal od momentu z61knig-
cia lisci (17 pazdziernika) przez cala zime az do 30 marca. Zawarto$ci inhibitorow
wzrostu byly najwyzsze w okresie zimowym (od stycznia do kofica marca), a naj-
nizsze od maja do wrzesnia. Sezonowa zmienno$¢ poziomu hormonéw oraz ich
bezwzgledne zawartosci byly podobne u dgboéw w réznym wieku, od 2 do 150 lat.
Sezonowa zmienno$§¢ w poziomie cytokinin w soku 4-letnich drzewek Q. ro-
bur badali SMITH i SCHWABE (1980). Cytokininy produkowane sa giéwnie w
wierzchotkach korzeni i stamtad transportowane do innych organéw. Nie wyklu-
cza si¢ jednak ich biosyntezy w innych tkankach merystematycznych, jak kam-
bium, rozwijajace si¢ paki, a nawet pedy i liScie. Wedlug wymienionych autordéw,
w okresie zimowym (od listopada do stycznia) poziom cytokinin w soku byl naj-
nizszy. W lutym i marcu obserwowano ich wzrost, ktory osiagnal maksimum
20-25 dni przed ruszeniem pakow. W kwietniu i maju, w okresie rozwoju lisci,
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Ryc. 3. Sezonowa zmienno$¢ w poziomie regulatoréw wzrostu (auksyn, zwiazkow gibereli-
nopodobnych, inhibitoréw wzrostu) podczas rozwoju pakéw 108-letniego debu szypulko-
wego (Quercus robur) (wg MICHALSKIEGO i KRZYSKO 1970, zmienione)
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poziom cytokinin spadal, wzrastajac ponownie w czerwcu, 10-15 dni przed dru-
gim okresem wzrostu pedéw. Nastepnie obserwowano stopniowy ich spadek, az
do osiaggnig¢cia minimum w listopadzie. Aktywnos¢ cytokinin w pedach podczas
ich wydluzania nie zmieniala si¢, natomiast w korzeniach zaobserwowano jej spa-
dek po pierwszym okresie wzrostu pedow.

4.1.1.3. Formowanie korony

Proces formowania korony jest jednym z elementéw wytwarzania architektu-
ry drzewa, ktdra jest wyrazem réwnowagi pomi¢dzy wewnetrznymi procesami
wzrostowymi a zewngtrznym oddzialywaniem Srodowiska. Ksztaltowanie archi-
tektury jest procesem dynamicznym, a jego intensywno$¢ zmienia si¢ wraz z wie-
kiem. Na formowanie korony duzy wplyw ma zrzucanie organéw, takich jak
galezie, kwiaty, owoce i liScie. Ma ono takze znaczenie w zyciu drzew, mig¢dzy in-
nymi dla utrzymania réwnowagi czesci nadziemnej z podziemna, kontroli liczby
owocdw i lisci, obiegu materii odzywczej, rozprzestrzeniania si¢ gatunku czy ha-
mowania rozwoju pasozytow i epifitow.

Zrzucanie organéw jest procesem fizjologicznym i ma miejsce w $ciSle okre-
§lonych regionach pedow, w tak zwanych strefach odcinania, ktore roznia si¢ ana-
tomicznie od przyleglych tkanek. Komorki w strefach odcinania sa mniej zrozni-
cowane, male, z cienkimi §cianami, stabo zlignifikowanymi, bez wiokien. Wy-
ksztalca si¢ z nich plytka rozdzielajaca, w ktorej nastepuje cytoliza Scian komor-
kowych, utatwiajaca odpadniecie organu. U drzew plytka rozdzielajaca czgsto nie
tworzy si¢ do konca, a odcigcie organu nastgpuje w strefie odcinania na przyktad
pod wplywem wiatru. Po odpadnigciu organu wytwarza si¢ warstwa ochronna,
ktorej komorki dziela sig, wytwarzajac duzo suberyny i ligniny. W ten sposdb
miejsce odpadnigcia organu zostaje zabezpieczone przed wtargnieciem patoge-
néw. Zrzucanie organéw jest procesem regulowanym przez rosling. Dzialaja tu
czynniki metaboliczne i hormonalne. W strefie odcinania wzrasta intensywnos¢
oddychania, zwicksza si¢ aktywno§¢ enzymoéw hydrolitycznych, takich jak pekty-
nazy i celulazy, odktada si¢ kaloza. W organach przeznaczonych do zrzucenia
zmniejsza si¢ zawarto$¢ weglowodandw i soli mineralnych.

Gléwnym hormonem regulujacym proces zrzucania organéw jest auksyna.
Pozostale hormony moga modyfikowaé jej dziatanie. W liciach przygoto-
wujacych si¢ do opadania spada zawartos¢ IAA (kwas indolilooctowego). Egzo-
genne podanie auksyny do liSci opdznia ten proces, natomiast aplikacja IAA bez-
posrednio do strefy odcinania przyspiesza go. Wazny jest zatem stosunek zawar-
todci auksyny w blaszce lisciowej do jej iloSci w strefie odcinania. ABA (kwas ab-
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scysynowy) przyspiesza opadanie lisci, podobnie jak giberelina. Cytokinina
podana do lisci opdznia ich zrzucanie. Waznym przyspieszaczem opadania orga-
néw jest etylen.

BUCK-SORLIN i BELL (1998) badali zrzucanie organéw z 40-letniego debu
szyputkowego w ciagu calego roku. Okazato si¢, ze w sumie opadto okofo 37 000
fragmentéw drzewa. Zrzucanie organéw charakteryzowalo si¢ sezonowoscia, z
maksimum w czerwcu i pazdzierniku. Wigkszos¢ opadiych gatazek to byly krotkie
pedy, nie starsze niz dwuletnie. W wielu gatazkach opadanie bylo poprzedzone
rozwojem pakoéw kwiatowych lub defektywnym wzrostem. Byly to w wigkszosci
jedno- lub dwuletnie krotkopedy. Krotkie, wytwarzajace duzo pakéw kwiatowych
galazki z gornych partii korony byly w najwigkszym stopniu narazone na opada-
nie,

BUCK-SORLIN i BELL (2000) wykazali nastepnie, ze na dynamike wzrostu pe-
ryferycznych gatazek u Quercus robur i Q. petraeca najwickszy wplyw ma wiek
galezi gldéwnej i jej potozenie w koronie. Defoliacja i usuwanie pakow wierz-
chotkowych efektywnie zwigkszaly procent opadania pedéw. RUST i in. (2004)
badali proces odcinania galtezi na 165-letnich osobnikach debu szypulkowego.
Zwrdcili oni uwage na proces przewodzenia wody w galeziach, a szczegllnie w
wezlach ze strefa odcinania. W tkance tej Srednica naczyf i ich gesto$¢ byly
znacznie mniejsze niz w miedzywezlach, co zmniejszato przewodzenie wody do
liSci, a w liSciach gorzej uwodnionych spadata intensywnos$¢ fotosyntezy. Autorzy
wysuneli wniosek, ze odcinanie galezi jest mechanizmem selekcji organdéw o r6z-
nej wydajnosci.

U starych osobnikéw debdw odpadanie galezi wiaze sie nie tylko z ksztalto-
waniem architektury drzewa, ale takze, w niektorych rejonach Europy, z proce-
sem zamierania tego gatunku. RUST i ROLOFF (2004) w wyniku badan na 6sta -
nowiskach dgboéw we wschodnich Niemczech, wykazali, ze ilo$¢ opadlych galeziw
ciggu 3 lat wyraznie wzrosta, ze 100 na 1 m? w roku 1999 do 250 na 1 m? w 2001
roku. Analiza 30 000 fragmentdw galezi w ciggu 3 lat potwierdzita czgSciowo kon-
trole drzew nad procesami odcinania. Badania nie potwierdzily przypuszczen, ze
opadanie gatezi byto bezposrednim wynikiem stresu suszy, a jego celem byto ob-
nizenie transpiracji liSci.

U debu szyputkowego znane jest zjawisko pozostawania liSci na drzewie przez
zim¢. HERZOG i KRABEL (1996), badajac osobniki, ktorych liscie opadaja jesie-
nia i takie, u ktorych zostaja na zime, stwierdzili za pomocg analizy izoenzymo-
wej, ze rdznily si¢ one struktura genetyczng. Autorzy uznali, ze to czynniki gene-
tyczne a nie Srodowiskowe decyduja o tym, ze liScie dgbu szypulkowego nie opa-
daja.
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4.1.2. WZROST NA GRUBOSC

Wzrost drzewa na grubo$¢ jest wynikiem sezonowej aktywnosci komdrek
miazgi (kambium), ktore dzielac si¢ i roznicujac, daja co roku przyrost drewna w
postaci rocznych stojow. Od ich grubosci zalezy przyrost masy drewna, surowca o
duzym znaczeniu gospodarczym. Przyrost na grubos¢ zalezy od czynnikoéw zew-
netrznych i wewnetrznych. Pierwsze to warunki Srodowiska, a wigc temperatura,
wilgotnos¢ gleby i powietrza, zasobno$¢ gleby. Czynniki wewnetrzne to wlasciwo-
Sci gatunkowe, osobnicze, poziom hormondw i asymilatow.

Komoérki miazgi u Quercus robur uaktywniaja si¢ na wiosng jeszcze przed pe-
kaniem pakow lisciowych (ERMICH 1959). Dzieje si¢ to od drugiej potowy kwiet-
nia do poczatku maja. Podobne terminy podaja BUSGEN (za ERMICH 1959) dla
Niemiec Srodkowych, TOPCUOGLU (1942) dla Eberswalde, WICHROW (1954)
dla Europy Wschodniej i SCHOBER (za ERMICH 1959) dla Europy Zachodniej
(patrz takze rozdz. 3).

Podziaty komOrek miazgi nastepuja w dwoch fazach. Pierwsza faza daje drew-
no wezesne (wiosenne), druga natomiast drewno p6zne (letnie). Twworzenie si¢
drewna wczesnego u dgbu zaobserwowano wiele lat temu (HARTIG 1853, RUS-
SOW 1883). Wediug ERMICHA (1959), w warunkach klimatycznych Polski, drew-
no wezesne tworzy sie od polowy kwietnia, to jest od poczatku podzialow miazgi,
do potowy czerwca. Do jego produkcji zuzywane sa materialy zapasowe z roku
ubieglego. Drewno pdzZzne powstaje od polowy czerwca do drugiej polowy wrze-
Snia, a w jego syntezie biorg udzial asymilaty wyprodukowane przez tegoroczne
liscie. Drewno wczesne od p6Znego mozna tatwo odrdznic¢ na podstawie cech mi-
kroskopowych (ryc. 4).

ZASADA i ZAHNER (1969) badali proces tworzenia si¢ drewna wczesnego u
Quercus rubra w stanie Michigan. Zaobserwowali oni, ze pierwsze elementy na-
czyn byly zainicjowane 2 tygodnie przed rozwini¢ciem si¢ pakdw liSciowych. Czas
formowania drewna wczesnego wynosil okoto 10 tygodni. Pierwsze naczynia
osiggaly dojrzatos$¢ po 5 tygodniach od inicjacji, rownolegle z rozwinigciem si¢
pierwszych liéci. Ulistnienie w pelni rozwinelo si¢ na kilka tygodni przed catko-
wita dojrzalodcia wszystkich naczyn drewna wczesnego.

Termin zakoficzenia przyrostu na grubo§¢ zalezy od warunkdéw klimatycznych
i wlaSciwosci osobniczych. Ostatnie komorki z podzialu miazgi drewnieja, ich
Sciany grubieja i wyrazna linig oddzielaja tegoroczny pierScien. W ten sposdb po-
wstaja soje roczne. Na rozpoczecie czynno§ci miazgi w duzej mierze wplywa tem-
peratura, natomiast na grubo§¢ warstwy przyrostu rocznego najwickszy wplyw
maja: wilgotnos$¢ gleby i powietrza oraz zasobno§¢ gleby. Termin zakoficzenia
przyrostu rocznego jest cecha uwarunkowang genetycznie, ktéra moze by¢ jed-
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Ryc. 4. Przekr6j drewna Quercus robur

nak modyfikowana przez warunki zewnetrzne. Na podstawie wielkoSci przyro-
stow rocznych mozna odczyta¢ na przestrzeni lat wystepowanie okresow trud-
nych i sprzyjajacych wzrostowi drzewa na grubos§¢. Warunki niesprzyjajace temu
procesowi to okresy suszy, wystgpowanie patogendéw i pasozytOw oraz mrozne,
przedtuzajace si¢ zimy. Badanie historii drzewa na podstawie przyrostow rocz-
nych prowadzi si¢ na drzewach Scietych lub rosnacych, uzywajac specjalnych na-
rzedzi do pobierania probek drewna (patrz rozdz. 1.3). Na podstawie takich ba-
dan BEDNARZ (1994) wykazal, ze szeroko$¢ stojow debu szyputkowego z tere-
néw Puszczy Niepotomickiej zalezy gtéwnie od sumy opadéw w okresie czerw-
ca-lipca.

W Instytucie Dendrologii w Korniku prowadzone byly badania dendrochro-
nologiczne na debie szyputkowym i bezszypulkowym. Celem ich byla analiza dy-
namiki wzrostu na grubo$¢ obydwu gatunkdw, okreslenie lat szczegOlnie korzyst-
nych i niekorzystnych dla wzrostu badanych drzew, wyznaczenie trendow wzrostu
oraz identyfikacja czynnikdw odpowiedzialnych za wielko§¢ rocznych przyro-
stow. Z badan tych takze wynika, ze duza suma opaddw w czerwcu daje duze
przyrosty biezacego roku. Liczne analizy na wielu powierzchniach (UFNALSKI
2001) wykazaly, ze w pierwszych dziesigcioleciach wzrostu dab szyputkowy przy-
rasta silniej niz bezszyputkowy. Pdzniej rdznice zmniejszaja si¢, a nawet moze by¢

http://rcin.org.pl
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Ryc. 5. Srednie szerokosci rocznych przyrostow radialnych 15 debow szyputkowych i 15 bez-
szypulkowych rosnacych w drzewostanie mieszanym w Nadle$nictwie Brodnica (wg UF-
NALSKIEGO 2001)

tak, ze przyrosty debu bezszyputkowego sa wigksze. Jako przyklad moze stuzy¢
analiza wykonana na powierzchni w Nadle$nictwie Brodnica (ryc. 5) (UFNALSKI
2003). Podobne badania dendrochronologiczne prowadzone byly na debach w
Stowacji (SMELKO i SCHEER 2000) i w Hiszpanii (ROZAS 2001, 2005).

4.1.2.1. Wplyw hormondw na proces formowania drewna

Proces ksylogenezy jest pod stala kontrola substancji hormonalnych. Gtow-
nym regulatorem tego procesu jest auksyna — kwas indolilooctowy (IAA). Jest on
syntetyzowany w pakach liSciowych oraz miodych liSciach i stamtad transporto-
wany bazypetalnie i polarnie poprzez komorki parenchymy, prokambium, kam-
bium i ro6znicujace si¢ elementy drewna az do korzeni. Ciagly przeplyw auksyny
zapewnia cigglo$¢ naczyn, ktore tacza korzenie z lisémi.

Auksyna wplywa na aktywno$¢ miazgi i tworzenie si¢ naczyf. Stezenie jej jest
rézne na réznych wysokoSciach drzewa. Na calej wysokosci drzewa wystepuje
gradient stezen auksyny. Wyzszy poziom auksyny sprzyja powstawaniu naczyi o
duzej gestosci i malej Srednicy. Gdy stezenie auksyny jest niskie, powstaja naczy-
nia o szerokiej Srednicy i niskiej gestoSci. Gibereliny rowniez maja wplyw na ak-
tywno$¢ kambium oraz reguluja proces tworzenia si¢ widkien w liSciach, ksylemie
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i floemie. Cytokininy stymuluja regeneracj¢ naczyn w przypadku zranienia oraz
zwigkszaja efekt dzialania auksyny. Etylen, gaz wytwarzany pod wplywem rézne-
go rodzaju streséw, dziata gléwnie na proces lignifikacji komoérek drewna.

BROWNING i WIGNALL (1987) analizowali kambium Quercus robur i stwier-
dzili obecnos¢ IAA ijego metylowej pochodnej (IAA-OMe) oraz kwasu abscysy-
nowego (ABA). Badania wykonali przy zastosowaniu chromatografu gazowego
w polaczeniu ze spektrometrem masowym. EKLUND (1993) wykazatl wystepowa-
nie zwigkszonej ilodci etylenu w tkance przylegajacej do kambium w okresie jego
wzmozonej aktywnoSci i jego spadek, gdy dziatalno$¢ miazgi ustaje. W okresie
wzmozonej aktywnoS$ci kambium spada wyraznie zawarto$¢ tlenu w komdrkach,
a wzrasta poziom dwutlenku wegla. Sugeruje to, ze procesowi ksylogenezy towa-
rzyszy wzrost intensywnosci oddychania. Wzrost zawarto$ci CO, moze stymulo-
waé powstawanie drewna twardego (CARRODUS 1971). ZAKRZEWSKI (1983)
badat wplyw egzogennych hormonoéw, takich jak auksyna, giberelina (GA;), kine-
tyna, oraz wplyw sacharozy na aktywnos¢ kambium i ksylogeneze w pedach Q. ro-
bur. Wszystkie wymienione czynniki w rozny sposob oddzialywaly na obydwa pro-
cesy. W zaleznoSci od pory roku, kinetyna zwigkszata lub zmniejszata stymulacje
aktywnoSci miazgi wywolana przez IAA i GA;, ale nie miata wplywu na rdéznico-
wanie si¢ naczyf. Sacharoza w duzych stezeniach redukowata ilo§¢ naczyn, ale
nie zmniejszala aktywnoSci kambium. Giberelina zwickszala aktywno$¢ miazgi
nie majac wplywu na réznicowanie si¢ naczyfh. W potaczeniu z auksyna stymulo-
wala jeden i drugi proces. IAA stymulowal aktywno$¢ miazgi i réznicowanie si¢
naczyn. Autor wykazal takze wplyw polarnoSci pedu na ksylogeniczny efekt auk-
syny. Takie zjawisko nie wystepowato w przypadku gibereliny.

4.1.3. WZROST I ROZWOJ KORZENI

System korzeniowy debu skiada si¢ z wyraZnie zaznaczonego korzenia gtow-
nego i korzeni bocznych. Jego wielkos¢ i charakter zalezy od czynnikow genetycz-
nych i Srodowiskowych (patrz takze podrozdz. 2.114.5). Réznice we wzroscie ko-
rzeni pomi¢dzy debem szyputkowym a bezszypulkowym stwierdzili STEUDLE i
MESHCHERYAKOV (1996) na 2,5-8-miesigcznych siewkach. Wykazali oni, ze w
tych samych warunkach korzenie Q. robur rosly szybciej niz Q. petraea i przewod-
nictwo wody bylo w nich takze wyzsze.

Waznym czynnikiem §rodowiskowym wplywajacym na wielkos¢ systemu ko-
rzeniowego jest gleba, jej zasobnos$¢, gestose, wilgotnosé i temperatura. KORO-
TAEV (1989) badal wplyw temperatury gleby na wzrost korzeni debu szyputkowe-
go oraz §wierka, sosny i modrzewia. Stwierdzit on, ze dagb ma wigksze wymagania



176 Deby

A Odlegtosé od pnia (cm)

temperaturowe niz pozostate gatunki.
Najwigksze przyrosty osiagaly korze-
nie dgbu w temperaturze 19,4°C, gdy
tymczasem sosny w 16,5°C, swierka
14,0°C, a modrzewia — 13,7°C. Najniz-
sza temperatura gleby, przy ktorej za-
czynal si¢ wzrost korzeni degbu, byta o
2-3°Cwyzsza niz u gatunkow iglastych.
Korzenie dgbu byly takze wrazliwsze
na temperatury ujemne. Ich uszkodze-
nie nastgpowalo w granicach od -8 do
-12°C, gdy tymczasem sosny i Swierka
od -14 do -19°C, a modrzewia od -16
do -21°C. Wzrost korzeni dgbu usta-
wal przy wyzszych temperaturach niz
drzew iglastych. Dlatego w uprawach
mieszanych dgbu z modrzewiem wyra-
znie system korzeniowy modrzewia do-
minuje nad systemem korzeniowym
Ryc. 6. Wertykalna budowa systemu korze- ~dgbu. Mniejsze roznice wystepuja w
niowego debu szyputkowego (Quercus ro- mieszanych uprawach debu i sosny
bur) z okregu Tuly (A) i Sankt Petersburga (KOROTAEV 1991),
(B) (wg KOROTAEVA, 1988) Wzrost korzeni zalezy od gestosci i
spoistosci gleby. KOROTAEV (1992)
badal wartosci krytyczne gestosci gleby, przy ktorych korzenie penetruja z trud-
noscia. Korzenie dgbu byly zdolne penetrowac glebe o najwyzszej gestosci 1,89 g
cm™. Krytyczna gestos¢ gleby dla korzeni modrzewia wynosita 1,84, brzozy 1,80,
sosny 1,72, $wierka 1,61 i lipy 1,55 g cm™. Pomimo tych rdznic, wszystkie gatunki
wytwarzaly podobna biomase¢ korzeni przy konicu sezonu wegetacyjnego. R6zni-
ce wystapily w ich dystrybucji. W glebach o wigkszej gestosci system korzeniowy
rozkladat si¢ pod powierzchnia.

KOROTAEV (1988) podat takze charakterystyke systemow korzeniowych de-
bow rosngcych w regionie Sankt Petersburga i Tuly. Pierwszy z nich to granica
poinocnego zasiggu debu szyputkowego o Srednich temperaturach nizszych o
2-3°C niz w okregu tulskim. Oprdcz tego w regionie tym wystepowal wysoki po-
ziom wod gruntowych. Systemy korzeniowe dgbdw rosnacych w tych regionach
roznily si¢ zasadniczo (ryc. 6.). Grube korzenie o §rednicy wigkszej niz 3 mm two-
rzyly si¢ w warstwach gleby, gdzie wilgotnos¢ i temperatura zachowywaly warto-
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$ci optymalne dla ich wzrostu. Drobne korzenie o 3 mm $rednicy skoncentrowa-
ne byly na powierzchni gleby w warstwie humusu. U dgbdw rosnacych w regionie
petersburskim przewazaly korzenie drobne i powierzchniowe. Zdolno$¢ dgbu do
wytwarzania tak zr6znicowanego systemu korzeniowego powoduje, ze jest to ga-
tunek stosunkowo odporny zaréwno na niedobor, jak i nadmiar wody w glebie.

Charakterystyczne jest wystepowanie dgbow na terenach okresowo zalewa-
nych. COLIN-BELGRAND i in. (1991) badali wrazliwo$¢ siewek Quercus robur, Q.
rubra i Q. palustris na wymakanie. Najbardziej odporne okazaly si¢ siewki dgbu
szyputkowego. W warunkach zalania woda charakteryzowaly si¢ najmniejszymi
zmianami w biomasie i duza zdolnoScia wytwarzania dodatkowych korzeni.

Wzrost i rozw6j korzeni w sezonie wegetacyjnym jest zsynchronizowany z roz-
wojem pakéw i pedow (patrz wyzej). NOUR i RIEDACKER (1984) wykazali, ze
zaréwno w warunkach naturalnych, jak i w rhizotronie wzrost korzeni debu szy-
putkowego byl zahamowany w momencie wzrostu pedow.

Na wzrost systemu korzeniowego duzy wplyw maja niektore regulatory wzro-
stu. Auksyna i jej pochodne (NAA i IBA) wzmagajg wzrost i regeneracj¢ korzeni.
CIZKOVA (1988) wykazata, ze podanie pochodnych auksyn do systemu korzenio-
wego siewek debu szyputkowego poprawialo ich kondycje w warunkach stresu
abiotycznego wywolanego kwasnym deszczem. PERCIVAL (1996) badal wptyw
auksyny i jej pochodnych na regeneracje systemu korzeniowego debu, w 50%
uszkodzonego mechanicznie. Najwigksze wlasciwosci regeneracyjne miata mie-
szanina IAA i IBA. Autor uwaza, ze zabieg traktowania korzeni regulatorami
wzrostu moze mie¢ znaczenie w utrzymaniu kondycji drzew rosnacych na tere-
nach zurbanizowanych. W przeciwienstwie do tych doniesien, badania DAVIESA i
wsp. (2002) nie wykazaly zadnego wplywu IBA na wzrost korzeni debu szyputko-
wego. Korzenie debu szyputkowego sa bardzo wrazliwe na podwyzszone zasole-
nie gleby (EPRON i in. 1999). W tych warunkach zmniejsza si¢ ich oddychanie,
wydluzanie i w efekcie drastycznie obniza si¢ biomasa (patrz podrozdz. 6.118.1).

4.1.4. ROZWOJ NASION

Kwitnienie dgbu szypulkowego wyprzedza czgsto o 1-2 tygodnie kwitnienie
debu bezszyputkowego, jednak opadanie dojrzatych nasion odbywa si¢ w tym sa-
mym czasie, to jest w koficu wrzesnia i w pazdzierniku. Obydwa gatunki maja na-
siona typu ,,recalcitrant”, charakteryzujace si¢ tym, ze zawarto$¢ wody w nich pod
koniec fazy dojrzewania utrzymuje si¢ na wysokim poziomie (45-50%), a ich
podsuszenie ponizej pewnego, stosunkowo wysokiego poziomu wody, powoduje
$mier¢ (patrz podrozdz. 5.1). Sa to nasiona w zasadzie bezspoczynkowe, z pewny-
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mi réznicami. Nasiona debu szyputkowego sa zabezpieczone przed przedwcze-
snym lub natychmiastowym kietkowaniem, natomiast zotedzie Quercus petraca
kielkuja zaraz po opadnieciu, a nawet mozliwe jest kietkowanie nasion na drze-
wie, jezeli wystepuja sprzyjajace warunki pogodowe (SUSZKA i in. 1994). Rozwdj
nasion Q. robur, w poczatkowych fazach powolny, nabiera przyspieszenia w ciagu
ostatnich 30 dni przed opadni¢ciem. Wtedy mozna zaobserwowaé najwigkszy
przyrost ich suchej masy (FINCH-SAVAGE i in. 1992).

Wzrost osi zarodkowych moze by¢ kontynuowany jeszcze przez jakis czas po
opadnigciu nasion, w odpowiedniej temperaturze, co objawia si¢ dalszym przyro-
stem ich suchej masy. Zawarto$¢ wody w poczatkowych stadiach rozwojowych
nasion jest bardzo wysoka i wynosi 80-90%. Pod koniec dojrzewania spada do
okoto 50% (FINCH-SAVAGEiin. 1992). GRANGE i FINCH-SAVAGE (1992) wyzna-
czyli w nasionach Q. robur poziom wody zwigzanej metoda pomiaru potencjatu
wodnego podczas podsuszania nasion. Stwierdzili, ze w dojrzalych nasionach
debu poziom wody zwigzanej wynosi dla calych nasion 0,24 g H,0O/g s.m., a dla sa-
mych osi zarodkowych jest duzo nizszy i wynosi 0,08. Wiele danych wskazywalo,
ze podsuszanie nasion debu szypulkowego ponizej pewnego krytycznego pozio-
mu wody prowadzi do ich $§mierci. Ten krytyczny poziom wody, jak si¢ okazalo,
jest analogiczny do poziomu wody zwiazanej (FINCH-SAVAGE 1992). Nasiona
debu zatem nie przezywaja spadku wilgotnosci ponizej poziomu wody wolnej. Po-
dobne zjawisko stwierdzono takze dla nasion jaworu, ktore réwniez naleza do ka-
tegorii ,,recalcitrant” (PUKACKA i PUKACKI 1997; PUKACKA i CZUBAK 1998).

Krytyczny poziom wilgotnosci niezbedny dla przezycia osi zarodkowych dgbu
moze by¢ duzo nizszy niz calych nasion, jesli podsuszane sa po odcieciu od liScie-
ni. Duzy wplyw na zachowanie zywotnosci osi zarodkowych ma szybkos¢ podsu-
szania. Zbyt szybka utrata wody prowadzi do weczesniejszego spadku ich zywotno-
$ci (FINCH-SAVAGE 1992). Odwadnianie nieodcigtych osi daje takie same wyniki,
jak podsuszanie liScieni. Znaczy to, ze spadek zywotnosci liScieni podczas podsu-
szania pociaga za sobga takze spadek zywotnosci osi zarodkowych.

Podczas rozwoju nasion debu zmienia si¢ w nich réwniez poziom hormondow.
Przeglad tych zmian przedstawit MICHALSKI (1968, 1969, 1974). Stwierdzil on, ze
poziom auksyny stopniowo spada w miar¢ rozwoju nasion, najbardziej w fazie
dojrzewania (MICHALSKI 1969). Zawarto$¢ giberelin natomiast poczatkowo
wzrasta, osiggajagc maksimum w niedojrzalych, w pelni morfologicznie wy-
ksztalconych nasionach, po czym w okresie dojrzewania obserwuje si¢ ich spadek
(MICHALSKI 1968). Wysoki poziom substancji kinetynopodobnych stwierdzit au-
tor takze w rozwijajacych si¢ zoledziach. W miarg¢ ich dojrzewania poziom ten
znacznie si¢ obnizal (MICHALSKI 1974). Wyniki badan FINCH-SAVAGE i FAR-
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RANT (1997) dostarczyly nieco innych informacji. Autorzy ci badali poziom IAA i
cytokinin w osiach zarodkowych i liScieniach nasion debu szyputkowego w trakcie
ich rozwoju, za pomoca metody radioimmunologicznej. Wykazali oni, ze
zaréwno w liscieniach, jak i w osiach zarodkowych poziom IAA byl wysoki az do
samego momentu opadania. Podobnie zachowywaly si¢ cytokininy w osiach za-
rodkowych. Wedlug autoréw wysoki poziom tych regulatoréw wzrostu w konco-
wej fazie rozwoju nasion gwarantuje nieustajacy doplyw materialéw energetycz-
nych od ro§liny macierzystej oraz mozliwo$¢ ich natychmiastowego kietkowania z
nastaniem odpowiednich warunkow.

FINCH-SAVAGE i in. (1992) oraz FINCH-SAVAGE i FARRANT (1997), badajac
poziom ABA w nasionach dg¢bu szypulkowego w trakcie ich rozwoju, wykazali
roéznice pomigdzy liScieniami i osiami zarodkowymi w zawarto$ci tego hormonu
(ryc. 7). Jak wynika z wykresu, w liScieniach poziom ABA gwaltownie wzrastal w
110. dniu rozwoju, po czym nastgpowal jego spadek, poczatkowo réwnie
gwaltowny, a pézniej, w miar¢ dojrzewania, fagodniejszy. Zawatros¢ ABA w li§-
cieniach skorelowana byla z przyrostem suchej masy, co potwierdzito rolg tego
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Ryc. 7. Stezenie kwasu abscysynowego (ABA) w osiach zarodkowych (A), liScieniach (@) i
owocni (Jll) nasion degbu szyputkowego (Quercus robur) w trakcie ich rozwoju (wg
FINCH-SAVAGE i in. 1992)
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hormonu w regulacji gromadzenia materialow zapasowych. W osiach zarodko-
wych spadek zawartosci ABA nastepowal pdzniej i w trakcie dojrzewania zawsze
byt wyzszy niz w liscieniach. Autorzy sa zdania, ze moze to mie¢ znaczenie w za-
pobieganiu przedwczesnemu i natychmiastowemu kietkowaniu nasion debu szy-
putkowego. FINCH-SAVAGE i CLAY (1994) wykazali, ze oprocz ABA, na kietko-
wanie zoledzi hamujacy wplyw ma takze Swiatto i etylen. Wszystkie te czynniki ra-
zem daja wielokrotny efekt hamowania kietkowania. Moga one w ten sposob od-
dzialywaé na nasiona dgbu w okresie konicowym dojrzewania i opadania.

Polska Akademia Nauk,
Instytut Dendrologii

ul. Parkowa 5

62-035 Kornik
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GROWTH AND DEVELOPMENT

Summary

This chapter discusses various aspects of oaks growth and development: (1) height
growth and crown architecture; (2) diameter growth; (3) root growth and development,
and (4) seed development.

Oak trees have a characteristic rhythm of height growth connected with the growth of
the root system and regulated to a large extent by water supply. During vegetation season
there are two growth periods. Growth in the first period (early spring) depends on the stor-
age reserves accumulated in apical buds. Thus the growth increment in the first period is
determined by climatic factors in the preceding year, chiefly by precipitation, temperature
and light. In the second period (late spring and summer), the growth increment depends on
the same factors but in the current year. In general, oak trees grow well in shade, and oak
seedlings tolerate competition with other tree species and herbs. The growth rhythm of
shoots is associated with changes in concentrations of growth hormones (auxins, gibberel-
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lins and cytokinins) in buds. Their highest levels are observed in periods of shoot growth,
and the lowest levels when no growth is recorded. The process of formation of tree archi-
tecture is affected by growth processes and environmental factors. An important factor of
this process is the abscission of twigs, flowers, fruits and leaves.

Diameter growth of trees depends on external factors (temperature, light, air humidity,
soil fertility and water content, pathogens, pests) and internal factors (genetic background,
presence of hormones, assimilates). The growth results from the activity of the cambium
cells. In oak trees the cambial activity in the spring occurs before bud break. The first early-
wood vessels of the current annual ring mature before expansion of the first leaves
(mid-April till mid-June). The second cambial activity produces latewood, which is formed
from late-June till mid-September. Seasonal activity of the cambium is regulated by hor-
mones emanating from buds and expanding shoots, such as auxins, gibberellins, cytokinins
and ethylene. The time of breaking the annual increment is determined genetically but is
also modified by environmental conditions. Measurements of the width of annual rings en-
able distinguishing periods of the lifetime of tree which were favourable or unfavourable to
tree diameter growth.

The root system of oaks is composed of a well-developed main root and lateral roots.
Its size and shape depends on genetic and environmental factors. The most important fac-
tor is the soil: its fertility, density, water content, and temperature. Oak roots tolerate
periodical flooding, have a great capacity to penetrate the soil, and are more sensitive to
low temperatures than roots of other trees of the temperate climatic zone. Their growth is
controlled by hormones, mainly IAA (indole-acetic acid) and its derivatives.

Seeds of both oak species (Quercus robur and Q. petraea) belong to the recalcitrant ca-
tegory and have no dormancy period, while acorns of Q. robur are provided against preco-
cious or immediate germination after shedding whereas those of Q. petraea not. At the end
of ripening, the moisture content of acorns is about 50%, but the free water content of coty-
ledons is much higher than of embryo axes. This is important for seed storage. During de-
velopment of seeds of Q. robur, IAA and cytokinin levels in acorns are high till the end of
ripening, while the abscisic acid (ABA) content declines at the end of ripening. However,
the ABA content of embryo axes is always higher than of cotyledons. This may be of some
significance for preventing their precocious or immediate germination.



