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FIZJOLOGIA WZROSTU | ROZWOJU

ROCZNY CYKL ZYCIOWY

WZROST WEGETATYWNY W OKRESIE AKTYWNOSCI

Pierwszymi zewnetrznymi objawami zapoczgtkowania okresu
aktywnos$ci u Larix decidua, podobnie zresztg jak u innych
modrzewi, sg nabrzmiewanie pakoéw i pojawianie sie igiet na
krotkopedach. Na plantacji nasiennej w Miedzylesiu powieksza-
nie pakéw obserwuje sie w koncu marca, a mniej wiecej 10 dni
pozniej pojawiajg sie pierwsze igly (Korczyk 1975). Termin
pojawiania sie igiet nie roznicowat klonéw L. decidua na plan-
tacji nasiennej w Korniku, natomiast réznice miedzy szczepami
w obrebie klonéw siegaty dwdéch tygodni (dane niepublikowane).
Na potudniowej stronie Sudetéw, w okolicach Hradec Kralove,
w dojrzalym drzewostanie L. decidua igty pojawiajg sie Srednio
w koncu marca, przy czym réznice w rozpoczynaniu tej fenofazy
w kolejnych latach siegaty miesigca (Chatupa 1969). Znacznie
zréznicowany jest takze termin rozpoczynania okresu aktyw-
nosci na terenie Rumunii (Tomescu i in. 1967). Pekanie
pakoéw obserwuje sie najwczesniej w zachodniej czesci kraju, w
okolicy Timigoara (Srednio 26 marca), najpOzniej za$ na poéinocy,
w okolicy Suceava (Srednio 24 kwietnia). Do$¢ pozno, bo okoto
potowy kwietnia, rozpoczyna pedzenie L. decidua introdukowany
na Biatorusi (Jurkevic¢, Parfenoy 1967). PoOzniejsze roz-
poczynanie pedzenia jest zresztg cechg charakterystyczng wscho-
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dnioeuropejskich proweniencji L. decidua w poréwnaniu z al-
pejskimi (Schober 1967).

Nabrzmiewanie pakéw odbywa sie roéwnoczesnie na krotko-
pedach i diugopedach, jednak pojawianie sie pierwszych igiet
na krotkopedach nie jest rownoznaczne z zapoczatkowaniem
przyrostu dtugopeddw. Przyrost ten zaczyna sie bowiem z opéz-
nieniem miesigca (Baldwin 1955) lub jeszcze dtuzszym (Hof-
fmann, Lyr HI73) w stosunku do pojawienia sie igiet.

Siewki L. decidua subsp. polonica w S$rodkowej Polsce roz-
poczynaja wzrost na wysoko$¢ srednio 13 maja i kontynuujg go
przez okoto 105 dni (JO6zefaciuk 1961). Rownie dhugi jest
okres trwania przyrostu wysokosci u Kilkuletnich drzewek L. de-
cidua rosngcych na uprawie lesnej (Michalak 1977), u Kil-
kunastoletnich osobnikéw L. decidua rosngcych w rejonie Za-
grzebia (Ani¢ 1956), czy w stanie Nowy Jork (Cook 1941).
Tak diugi sezon wzrostu na wysoko$¢ jest charakterystyczny
takze dla modrzewi innych gatunkéw. Dla przyktadu w Wielkiej
Brytanii L. decidua przyrasta na wysoko$¢ S$rednio przez 112
dni, L. kaempferi przez 115 dni, a L. laricina 116 dni, podczas
gdy przyrost wysoko$ci u Picea abies trwa tylko 57 dni, a u Pi-
nus syluestris 61 dni (Mitchell 1965).

Podany wyzej czas trwania przyrostu wysokosci dotyczy jed-
nak tylko wierzchotkéw drzew, bowiem w najnizszych strefach
koron 7-letnich osobnikéw L. decidua gatezie przyrastajg na dtu-
gos$¢ tylko okoto 70 dni (Ladefoged 1952). Rdznica ta znaj-
duje takze odbicie w terminach tworzenia pakdéw, ktére na naj-
nizszych pedach bocznych u 3-letnich siewek L. decidua formo-
waly sie w ciggu sierpnia, za$ na pedach gtéwnych — w poto-
wie wrzesnia (Wodzicki 1960).

Okres trwania wzrostu na wysokos¢ moze zostaé nieco prze-
diuzony przez pedzenie Swietojanskie (Ani¢ 1956). W Szwaj-
carii obserwowano, ze pedzenie to wystepuje zwykle u szybciej
rosngcych gatunkéw i odmian modrzewi: L. kaempferi, L. deci-
dua subsp. polonica i L. decidua subsp. sudetica. W obrebie
poszczegblnych taksondéw pedzenie Swietojanskie pojawia sie tyl-
ko u osobnikéw bardziej zywotnych. Pedy S$wietojanskie zwykle
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nie zdaza zdrewnie¢ i sg uszkadzane przez wczesne przymrozKi
(Burger 1944).

Przyrost wysokosci modrzewia podlega znacznym wahaniom
dobowym. Czteroletnie siewki na uprawie w Rogowie przyra-
staty na wysoko$¢ w okresie kulminacji sezonowej po 15-20 mm
na dobe (Michalak 1977). Znacznie mniejszy byt ten przy-
rost u L. decidua w Finlandii, bo siegat tylko 5-6 mm na dobe
(Koskimaki i inni 1979).

Poczatek wzrostu na wysoko$¢ poprzedzony jest wydtuzaniem
korzeni (Leibundgut, Dafis 192). W NRD korzenie
L. decidua zaczynajg sie wydtuza¢ okoto trzy tygodnie po poja-
wieniu sie pierwszych igiet na krotkopedach i na trzy tygodnie
przed rozpoczeciem przyrostu na diugos¢ u diugopedéw (Ho f-
fmann, Lyr 1973), a podobnie dzieje sie¢ rowniez w Danii
(Ladefoged 1952). Taka sama kolejno$¢ utrzymywata sie
w warunkach laboratoryjnych u 2 - 8-letnich osobnikéw L. de-
cidua, cho¢ inne byty odstepy czasowe miedzy wymienionymi
fazami fenologicznymi (Hoffmann 1972). Wydtuzanie korze-
ni trwa do przetomu pazdziernika i listopada, a wiec znacznie
dtuzej niz przyrost na wysoko$¢ (Leibundgut, Dafis
1962, Hoffmann, Lyr 1973).

Aktywnos¢ miazgi i zwigzany z nig przyrost grubosci poprze-
dzone sg szeregiem zmian wstepnych w komorkach miazgi (L a-
defoged 1952). Najpierw komorki miazgi obserwowane pod
mikroskopem stajg sie pOtprzezroczyste i bardziej zmetniate niz
w okresie spoczynku. Protoplazma tych komdrek przechodzi ze
stanu zelopodobnego w stan koloidalny, co moze powodowaé na-
wet dwukrotne pogrubienie warstwy miazgi jeszcze przed roz-
poczeciem podziatbw. Opisywane zmiany wystepujg najpierw
w pedach jednorocznych, a nastepnie postepujg stopniowo ku
podstawie gatezi i drzewa. W warunkach klimatycznych Danii,
w roznych latach, wstepne zmiany w komorkach miazgi na pe-
dach jednorocznych majg miejsce w drugiej i trzeciej dekadzie
marca, a na wysokosci pnia 1,3 m — mniej wiecej dwa tygodnie
pozniej (Ladefoged 1952).

Pierwsze podziaty komérek miazgi u L. decidua obserwuje
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sie u podstawy pakdéw diugopedéw dopiero po petnym rozwoju
ulistnienia, tj. okoto trzy do pieciu tygodni po fazie pekania
pakow, przebiegajacej w Danii w ciggu kwietnia.

Rézni to modrzewia od innych gatunkéw drzew iglastych
(Pinus sylvestris, Picea abies, Abies alba, Pseudotsuga menziesii),
u ktérych podziaty komorek miazgi u podstawy pakdéw obser-
wuje sie kilka do kilkunastu dni przed pekaniem pagkéw (L a-
defoged 1952). Roznica bierze sie stad, ze igly modrzewi
rozwijajg sie na krotkopedach, ktére praktycznie nie wydtuzajg
sie, za$ poczatek przyrostu dtugosci diugopeddéw jest znacznie
op6zniony w stosunku do fazy pekania pgkéw i pojawiania sie
igiet (patrz wyzej). Przyrost grubosci na dtugopedach zaczyna
sie wiec u modrzewi tuz przed lub réwnocze$nie z zapoczatko-
waniem przyrostu dlugosci tych pedéw (Ladefoged 1952,
Hoffmann, Lyr 1973).

Okoto sze$¢ dni po pierwszych podziatach komorek miazgi u
podstawy pakdw, obserwuje sie podziaty na pniu na wysokosci
1,3 m. Po kolejnych 10 - 40 dniach zaczynajg si¢ dzieli¢ pierw-
sze komorki miazgi w korzeniach, co zwigzane jest z nagrza-
niem gleby do temperatury 10 - 13°C (Ladefoged 1952).

Wiekszo$¢ stoja rocznego przyrostu grubosci odkiada sie na
pniu w ciggu maja i czerwca (Chatupa 1965b), lub czerwca
i lipca (Ladefoged 1952), a proces ten konczy sie na prze-
tomie sierpnia i wrzesnia (tab. 1).

Konczacy sie we wrze$niu przyrost pedéw na dtugos¢ i gru-
bo$¢ zbiega sie z zapoczatkowaniem przebarwiania igiet, kon-
czacym sie w pazdzierniku na plantacji nasiennej w Kaorniku
(dane niepublikowane), lub na przetomie paZdziernika i listopada

Tabela !
Rozklad rocznego przyrostu grubosci u L. decidua
% przyrostu
\% \Y VI VI Vil IX
Czechostowacja
(Chatupa 1965b) 6 33 33 16 1 1
Dania (Ladefoged 1952) - 19 3l 33 16 1
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w okolicach Hradec Kralove (Chatupa 1969). W ten sposob
konczy sie bardzo dlugi okres aktywnosci L. decidua trwajgcy
okoto 175 dni, liczac od petnego ulistnienia do catkowitego prze-
barwienia igiet. Ostatnig fazg fenologiczng obserwowang u mo-
drzewia jest opadanie igiet, korczace sie na przetomie listopada
i grudnia (Chatupa 1969).

FAZY SPOCZYNKOWE

Po zakonczeniu okresu aktywnosci, drzewa wchodzg w faze
spoczynku jesiennego (gtebokiego), w ktérym procesy rozwojowe
odbywajg sie tylko w niskich temperaturach (Sarvas 1974).
Stad tez bierze sie zjawisko braku pedzenia jesienig mimo sprzy-
jajacych jeszcze czesto warunkow termicznych. O zakonczeniu
(przetamaniu) tej fazy spoczynku decyduje przechtodzenie drzew,
przy czym kazdy gatunek wymaga okreslonej liczby ,,jednostek
chtodu”. Swiadectwem zakonczenia fazy spoczynku jesiennego
jest fakt wznowienia przez drzewa proceséw wzrostowych w
sprzyjajgcych warunkach zewnetrznych, np. w temperaturze po-
kojowej (Sarvas 1974). Modrzewie nalezg do gatunkéw o naj-
krotszym okresie spoczynku jesiennego i do jego przetamania
wymagaja ,,nagromadzenia” stosunkowo niewielkiej liczby ,,jed-
nostek chtodu” (Sarvas 1974). U L. decidua przechtodzenie
niezbedne dla podjecia wzrostu na wysoko$¢ moze by¢ zastgpione
przez przetrzymywanie roslin w warunkach dtugiego dnia (W a-
reing 1969).

Zakonczenie spoczynku jesiennego, bedace zamknieciem rocz-
nego cyklu zyciowego drzewa jest roéwnoczesnie wejsciem w
faze spoczynku zimowego, wymuszonego przez niesprzyjajgce
warunki zewnetrzne. Tym samym zapoczatkowany zostaje nowy
cykl roczny zycia drzewa (Sarvas 1974). Dla modrzewi in-
trodukowanych w Finlandii (w tym takze L. decidua) poczat-
kiem spoczynku zimowego jest osiagniecie fazy diplotenu w me-
jozie komérek macierzystych pytku. Poglad o spoczynkowym
charakterze diplotenu znajduje potwierdzenie w obserwacjach
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Erikssona (1968a). Stwierdzit on wysoka odporno$¢ komo-
rek macierzystych pytku L. decidua na mroz wiasnie w fazie -
diplotenu, podczas gdy zaréwno przed, jak i po tej fazie tem-
peratury okoto 0°C wywotujg liczne zaktdcenia w mejozie.

Okreslenie diplotenu jako fazy spoczynkowej w komorkach
macierzystych pytku modrzewi nie oznacza zupetnego zabloko-
wania procesu mejozy. Swiadczg o tym badania Gorskiej-
-Brylass i zespotu (dane niepublikowane), ktéra obserwo-
wata liczne przejawy aktywnosci proceséw biochemicznych w
trakcie diplotenu.

Przejscie z fazy diplotenu do diakinezy w komdérkach macie-
rzystych pytku oznacza u L. decidua i innych modrzewi zakon-
czenie spoczynku zimowego i poczatek okresu aktywnosci. Tak
wiec w warunkach Finlandii spoczynek zimowy u L. decidua
trwa mniej wiecej od przetomu pazdziernika i listopada do
przetomu marca i kwietnia (Sarvas 1974).

CZYNNIKI WPLYWAJACE NA WZROST | ROZWOJ

FOTOPERIODYZM

Modrzewie wedlug Nitscha (1957) nalezg do gatunkow
drzew reagujacych na zmiany dtugosci dnia. Nagata (1966)
obserwowat pozytywng reakcje we wzroscie wysokosci jedno-
rocznych siewek L. sibirica na dbugi dzien, nie powtorzyto sie
to jednak w przypadku L. kaempferi. Siewki L. decidua rosngce
w warunkach nieprzerwanego o$wietlenia nie zrzucajg igiet
i przyrastajg na wysoko$¢ przez 3-4 miesigce od czasu skiet-
kowania nasion. Potem przyrost na wysokos¢ ulega zahamowa-
niu i siewki wyksztatcajg mniej lub bardziej wyrazny pak szczy-
towy. Pagk ten wkrétce rozwija sie i rozpoczyna nastepny cykl
przyrostowy, ktory jednak podobnie jak i dalsze cykle przebiega
z wieloma zaktoceniami. W ten sposob przy nieprzerwanym o0$-
wietleniu siewki L. decidua mogty przyrasta¢ przez poéttora roku
(Zelawski 1956). Zdecydowane zahamowanie wzrostu na wy-
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soko$¢ i wigzace sie z tym uformowanie wyraznego paka szczy-
towego nastepuje pod wptywem kroétkich dni (Zelawski 1957,
War eing 1969). Siewki L. decidua i L. decidua subsp. polo-
nica hodowane w warunkach 10-godzinnego dnia wstrzymywaty
wzrost na wysoko$¢ po 3 -4 tygodniach, a pak szczytowy two-
rzyt sie po 6 tygodniach (Zelawski 1956). Rowniez siewki
L. decidua subsp. polonica rosngce uprzednio w nieprzerwanym
oSwietleniu, zahamowaty wzrost i uformowaty paki spoczynkowe
na wierzchotkach po okoto 20 dniach hodowania w krotkim dniu
(Zelawski 1954, Wodzie ki 1961a). Paki te mogly roz-
wijac sie, gdy siewki ponownie znalazty sie Srednio na 26 dni
w nieprzerwanym o$wietleniu (Wodzicki 1961a).

Utworzenie paka szczytowego nastepuje w pewnym tylko za-
kresie dtugosci dnia. Siewki L. decidua rosngce w 7-godzinnym
dniu nie wyksztatcity pakéw szczytowych w ciggu czterech ty-
godni, tj. do konca trwania do$wiadczenia. Ten sam czas wy-
starczyt do zalozenia pgkéw szczytowych u pewnej liczby sie-
wek rosngcych w 9-godzinnym dniu. Paki szczytowe zawigzaty
sie natomiast u wszystkich siewek rosngcych w dniach o diu-
gosciach 11, 13 i 15 godzin, jednak juz przy 17-godzinnym dniu
siewki rosty podobnie jak w nieprzerwanym oswietleniu i nie
tworzyty paka szczytowego. Tak wiec do wywotania reakcji
fotoperiodycznej u siewek L. decidua konieczny jest okreSlony
zakres diugosci dnia (Zelawski 1956).

Zmiany fotoperiodu w warunkach kontrolowanych wptywajg
takze wyraznie na formowanie stoja rocznego przyrostu grubosci.
W nieprzerwanym os$wietleniu siewki L. decidua i L. decidua
subsp. polonica wytwarzajg tylko cienkoscienne cewki drewna
wczesnego (Zelawski 1956, Molski, Zelawski 1958,
Wodzicki 1961la, Wodzicki 1964, Si mak 1970). Siewki
przeniesione w warunki krétkiego dnia lub w nieprzerwane
oSwietlenie, ale o bardzo niskiej intensywnosci, wykazujg rap-
towng reakcje miazgi w postaci wytwarzania grubosciennych
cewek 0 zmniejszonych $rednicach. Dzieki temu w warunkach
kontrolowanych wytwarza sie ostra granica miedzy drewnem
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wczesnym a péznym, w przeciwienstwie do ptynnego przejscia
miedzy obu strefami drewna w warunkach naturalnych (Ze-
lawski 1956, Molski, Zelawski 1958, Wo dziekKi
1964).

KLIMAT

Przebieg poszczego6lnych faz rocznego cyklu zyciowego mo-
drzewi podlega wptywowi réznych czynnikow klimatycznych.
Wielko$¢ przyrostu dobowego na wysoko$¢ u dwuletnich i trzy-
letnich siewek L. decidua uzalezniona byta wprost proporcjonal-
nie od S$redniej temperatury dobowej i natezenia bezpos$redniego
promieniowania stonecznego, a odwrotnie proporcjonalnie od wil-
gotnosci wzglednej powietrza (Lyr i inni 1968). Ogolny przy-
rost wysokosci byt wiekszy w dni ciepte niz chtodne, mimo iz
byt on niewielki w godzinach rannych i potudniowych z powodu
silnej transpiracji; nasilat sie jednak wyraznie p6Zznym popo-
tudniem, wieczorem i nocg (Mitscherlich i inni 1973).
Réwniez wielko$¢ $redniego przyrostu tygodniowego na wyso-
ko$¢ byta Scisle uzalezniona od S$rednich temperatur tygodnio-
wych (Stastny 1971). Warunki termiczne wptywajg ponadto
na zawigzywanie pakow i rozwoéj pedow. W wysokiej tempera-
turze i warunkach krotkiego dnia tworzgce sie na siewkach
L. decidua paki szczytowe osiggaty wieksze rozmiary, a ped
gtéwny ulegat zdrewnieniu. Siewki rosngce w niskich tempera-
turach zawigzywaty paki niewielkie i stabo rozwiniete, za$ ped
gtdwny nie drewmial, stajagc sie¢ wrazliwym na wczesne przy-
mrozki (Simak 1970).

Wpltyw czynnikéw klimatycznych na przyrost grubosci zwia-
zany jest z potozeniem geograficznym. W Tatrach obserwowano
dodatnig korelacje wielkosci przyrostu grubosci u L. decidua ze
Srednig dobowa oraz $rednig maksymalng temperaturg maja bie-
zacego roku (Er mich 1955). We francuskich Alpach Nadmor-
skich roczny przyrost grubosci uzalezniony jest od temperatury
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i opadéw w ciggu poprzedzajacej jesieni i zimy oraz w marcu
i maju biezagcego okresu aktywnosci (Serre 1978). Nie stwier-
dzono natomiast by przyrost grubosci u L. decidua byt zalezny
od cyklicznych zmian aktywno$ci Storica (B reh me 1951).

USZKODZENIA DRZEW

Usuniecie pakoéw szczytowych u siewek L. decidua subsp.
polonica powodowato catkowite zahamowanie aktywnosci miazgi
niezaleznie od fotoperiodu, w jakim siewki rosty (Wodzicki
1961b). Rowniez zupetne pozbawienie igiet w trakcie trwania
intensywnych procesow wzrostowych na przetomie czerwca i lip-
ca hamowato catkowicie przyrost na grubo$¢ u kilkunastolet-
nich osobnikéw L. decidua, za$ usuniecie 70°0 igiet wywotywato
spadek przyrostu grubosci pnia o okoto dwie trzecie w poréw-
naniu z drzewami kontrolnymi (Chatupa 1965a).

Przerwanie sptywu asymilatdbw przez obrgczkowanie pnia L.
decidua w czasie trwania wzrostu hamowato niemal natychmiast
przyrost grubo$ci ponizej obraczki (Wodzicki 196lb, Cha-
tupa 1965a), a po obrgczkowaniu wykonanym jeszcze przed
rozpoczeciem rozwoju pakéw nie obserwowano zadnej aktyw-
nosci miazgi ponizej obrgczki (Chatupa 1965a). Oba wymie-
nione wyzej zabiegi + pozbawienie pakéw i obrgczkowanie —
nie miaty natomiast wptywu na budowe cewek drewna tworzo-
nych przez siewki rosnace, w nieprzerwanym o$wietleniu i nie
indukowaty powstawania cewek grubosciennych (Wodzicki
1961b).

HORMONALNA REGULACJA WZROSTU | ROZWOJU

Endogenne regulatory wzrostu wystepujg w roznych tkan-
kach i organach modrzewi ze zmienng intensywnosciag w ciagu
rozwoju osobniczego i w rocznym cyklu zyciowym. Mic h-
niewicz i Kopcewicz (1966, 1968) analizowali aktyw-
no$¢ regulatoréw wzrostu w nasionach L. decidua w trakcie ich
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kietkowania przez sze$¢ dni. Nasiona suche nie zawieraly zad-
nych zwigzkéw giberelinopodobnych, ktore pojawity sie w po-
staci giberelin mniej polarnych dopiero po uptywie doby od roz-
poczecia nawilzania nasion. Po trzech dniach uaktywnity sie gi-
bereliny bardziej polarne, a obie grupy giberelin osiagnety mak-
simum aktywnosci po pieciu dniach procesu kietkowania. Siewki
w stadium liscieni nie wykazywaty juz obecnosci giberelin mnigj
polarnych, natomiast nadal byty u nich aktywne gibereliny bar-
dziej polarne (Michnie wicz, Kopcewicz 1966).

Nasiona suche zawieraty znaczne ilosci auksyny, ktorej akty-
wno$¢ wzrastata w miare trwania procesu kietkowania i osig-
gata maksimum po trzech dniach. W kolejnych fazach kietko-
wania, tj. po pieciu i szeSciu dniach (pekanie okryw nasiennych),
Obserwowano spadek aktywnosci auksyn (Michniewicz,
Kopcewicz 1968).

Roéwnoczesnie w trakcie kietkowania nasion L. decidua wy-
kryto obecno$¢ inhibitorébw wzrostu, ograniczajacych aktywnos$¢
zaréwno giberelin, jak i auksyn (Michniewicz, Kopce-
wicz 1968). Najwiecej tych zwigzkdw zawieraty suche nasio-
na, a w miare postepu procesu kietkowania aktywnos$¢ ich ma-
lata az do zupetnego zaniku po pieciu dniach. Ponownie inhibi-
tory wzrostu pojawiaty sie w koncowych stadiach kietkowania
nasion oraz byty obecne u siewek w stadium liscieni (Mic h-
niewicz, Kopcewicz 1968).

Dalsze badania dynamiki endogennych regulatorow wzrostu
u L. decidua objety nastepne fazy ontogenezy oraz pory okresu
aktywnosci. O ile w pakach drzew 2, 15 i 50-letnich wykryto
zarowno gibereliny bardziej, jak i mniej polarne, o tyle u drzew
100-letnich obecne byty tylko te ostatnie (Kopcewicz i in.
1967). Gibereliny pojawiaty sie (osiggajac jednocze$nie maksi-
mum aktywnos$ci) na wiosne, w poczatkowej fazie wzrostu na
wysokos¢ oraz byty obecne w trakcie jego trwania. Po ustaniu
wzrostu na wysoko$¢ i rozpoczeciu zawigzywania pagkéw u mod-
rzewi 2-, 15- i 50-letnich zanikata aktywnos¢ giberelin mniej po-
larnych, a utrzymywata sie nadal aktywnos$¢ bardziej polarnych

form giberelin oraz |H’r&tgtﬁrr%\l/ﬁvgrrasgi We wszystkich analizo-
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wanych grupach wiekowych L. decidua nie stwierdzono aktyw-
nosci substancji giberelinopodobnych w fazie spoczynku pakow,
obserwowano natomiast wtedy najwyzszg aktywnos¢ inhibitoréw
wzrostu (Kopcewicziin. 1967).

Obecno$¢ substancji giberelinopodobnych oraz inhibitoréw
ograniczajgcych ich aktywnos$¢ wykryto réwniez w pedach L.
kaempferi (Hashizume 1965), a w nieaktywnej miazdze L.
decidua w fazie spoczynku zimowego wykazano obecno$¢ auksy-
ny IAA (Savidge, Wareing 1982).

vWedtug Shibakusy (1974) substancje o charakterze sty-
mulatoréw i inhibitorow wzrostu wystepujace u L. kaempferi,
sg produkowane w igtach, a nastepnie transportowane do innych
organéw. Dane na temat obecnosci substancji giberelinopodob-
nych, auksyn, kwasu abscyzynowego i zwigzkéw fenolowych w
roztworze przewodzonym przez cewki L. sibirica, sugerujg row-
niez inne miejsca syntezy i kierunek transportu regulatoréw
wzrostu (Fedorova, Zrazevskaja 1979).

Bogaty zestaw zwigzkéw indolowych wykryto takze w tkan-
kach przylegtych do miazgi. Zestaw tych zwigzkéw u L. sibirica
zmieniat sie w ciggu okresu aktywnosci, dla przyktadu w czerw-
cu wykryto trzy zwiazki indolowe, w drugiej potowie lipca szes¢,
a na poczatku sierpnia tylko dwa (Fedorova 1977a). Wy-
kryte u L. sibirica regulatory wzrostu zwigzane byty z r6znymi
przejawami aktywnosci zyciowej. U jednowiekowych osobnikow
aktywnos$¢ zwigzkéw indolowych byfa zawsze wyzsza u drzew
szybko rosngcych, niz u drzew o stabym przyroscie. Prawidto-
wosC ta nie dotyczyta substancji giberelinopodobnych, ktérych
aktywnos$¢ u obu form wzrostowych L. sibirica byfa bardzo po-
dobna (Fedorova 19773).

Wyrazng zmiennos¢ sezonowa aktywnosci wykazuje takze in-
hibitor wzrostu — kwas abscyzynowy (ABA). Najwyzsza jego
zawarto$¢ ooserwowano w igtach L. sibirica na poczatku pedze-
nia, co wiaze sie z przebiegiem tej fazy okresu aktywnosci w
dos¢ niskich temperaturach. W ciggu okresu aktywnosci zawar-
tos¢ ABA obniza sie, by ponownie nieco wzrosngé w igtach pod
koniec okresu wydtuzania sie pedéw. Znaczne ilosci ABA poja-
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wiajg sie w pedach w okresie spoczynku jesiennego, po czym
nastepuje stabilizacja jego poziomu w ciggu zimy (Fedorova
i inni 1976). Podwyzszenie aktywnosci ABA w roznych organach
L. sibirica (liscienie, igly, pedy), zwigzane jest takze z oddzia-
tywaniem niesprzyjajacych warunkéw zewnetrznych, takich jak:
przymrozki, znaczne spadki lub wzrosty temperatury, zasolenie
czy susza glebowa. Wzmozona aktywno$¢ ABA jest w takich
wypadkach niezbedna dla szybkiego ograniczenia proceséw me-
tabolicznych (Fedorova 1977b).

Wahania poziomu inhibitoréw wzrostu wykryte w tkance
korkowej L. decidua mogag by¢ zwigzane ze zmianami zachodza-
cymi w strefie miazgi. Substancje te w warunkach naturalnych
byty stabo aktywne w kwietniu, czerwcu i na poczatku sierpnia,
a istotny wzrost ich aktywnos$ci nastepowat w konhcu sierpnia
oraz w ciggu wrzes$nia. Nastepstwem tych zmian bylo zwieksze-
nie liczby komoérek w strefie roznicowania miazgi, a pozniej
tworzenie grubosciennych cewek drewna péznego (Wodzicki
1965). Podobny obraz aktywnosci inhibitorow wzrostu obserwo-
wano u siewek L. decidua rosngcych w warunkach krétkiego
dnia (Wodzicki 1964). Inaczej natomiast zachowywatly sie
siewki rosngce w nieprzerwanym o$wietleniu, ktére nie akumu-
lowaty istotnych ilosci inhibitorbw wzrostu w tkance korkowej
oraz nie wytwarzaty grubosciennych cewek. Nieprzerwany wzrost
na wysoko$¢ u tych siewek odbywal sie natomiast przy duzej
zawartosci w stozkach wzrostu substancji o charakterze stymu-
latorow (Wodzicki 1964).

Zmiany w przebiegu proceséw wzrostowych i rozwojowych
u modrzewi wystepujg takze pod wptywem regulatoréw wzrostu
podanych z zewnatrz. Traktowanie nasion L. kaempferi gibere-
ling A3 wplywato ujemnie na ich zdolno$¢ kietkowania (S hi-
dei, Akai, wedlug Pharisa, Kuo 1977), natomiast ta
sama GA3 nie wywierata zadnego wptywu na kietkowanie na-
sion L. sibirica (Fedorova 1971). Trzyletnie siewki L. deci-
dua zareagowatly na podstawie GA3 nieznacznym tylko zwiek-
szeniem przyrostu pedu gtdwnego na wysoko$¢ (Melchior
1961a), natomiast podﬁwani/e GA3 w pofaczeniu z auksyna IAA
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sprzyjato uaktywnieniu miazgi i tworzeniu normalnych cewek
drewna (Wareing i in. 1964). Rowniez sam IAA podawany
w naciecia ogtowionych pedéw L. taricina stymulowat podziaty
komorek miazgi ponizej nacie¢, natomiast powyzej miejsca po-
dawania IAA miazga pozostawata nieaktywna (Balatinecz,
Farrar 1966). U ogtowionych siewek L. decidua rosngcych
poziomo podanie IAA powodowato ponadto powstanie szerokiej
warstwy komérek grubosciennych na dolnej stronie pedu, co
sugeruje udziat auksyny w powstawaniu drewna reakcyjnego
(Wareingiin. 1964).

PRZEBIEG CYKLU ROZMNAZANIA PLCIOWEGO
ZAWIAZYWANIE | ROZNICOWANIE PAKOW KWIATOWYCH

Zawigzywanie pakéw u modrzewi rozpoczyna si¢ wiosng, na
rok przed kwitnieniem, a poczatkowe fazy rozwoju pakéw kwia-
towych i lisciowych sg anatomicznie podobne i zbiegajg sie w
czasie z zakonczeniem wydtuzania dtugopedow (Owens, Mo I-
der 1979a). U L. occidentalis w Kanadzie, po wytworzeniu na
przetomie lipca i sierpnia wszystkich tusek okrywowych, za-
czynajg si™ tworzy¢ w pakach lisciowych zawigzki igiet. Rowno-
cze$nie wierzchotki wzrostu przysztych pakéw kwiatowych po-
wiekszajg swe rozmiary, a aktywno$¢ mitotyczna w komorkach
merysteméw wierzchotkowych wzrasta kilkakrotnie. W stozkach
wzrostu pakéw kwiatowych meskich, bez wstepnej inicjacji za-
wigzkow igiet, rozpoczyna sie w drugiej potowie czerwca zawig-
zywanie precikow, trwajgce do konca lipca. Na kazdym preciku
tworzg sie dwa woreczki pytkowe, w ktoérych rozpoczyna sie w
pierwszej potowie sierpnia réznicowanie komodrek macierzystych
pytku.

U podstawy stozkow wzrostu pakdéw kwiatowych zenskich
odkladane sg w koncu czerwca najpierw zawigzki igiet, podobnie
jak w pakach lisciowych. Na przetomie czerwca i lipca zapo-
czatkowana zostaje inicjacja tusek wspierajacych, z ktérych dwie
trzecie tworzy sie do konca lipca. Pdzniej tempo odkiadania tu-
sek stabnie, a caly proces ustaje w koncu wrzesnia. Okoto poto-
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wy sierpnia w pachwinach tusek wspierajgcych zaczynajg sie
roznicowac¢ tuski nasienne. Na tuskach tych powstajg nastepnie
zawigzki zalgzkéw, a w kazdym z nich tworzy sie pojedyncza
komorka macierzysta makrospory. W takim stadium paki kwia-
towe zenskie wchodzg w faze spoczynku zimowego (Owens,
Molder 1979).

Niestety, brakuje podobnych szczeg6towych danych dla L. de-
cidua, o ktérym wiadomo, ze jego paki kwiatowe tworzg sie
w sierpniu i wrze$niu (Barner, Christiansen 1960).
Wyniki doswiadczen z r6znymi terminami obraczkowania szcze-
pow w Niemczech Zachodnich sugerujg jednak, ze zawigzywa-
nie i réznicowanie pakow kwiatowych u L. decidua odbywa sie
wczesniej, przed koncem czerwca (Melchior 1960b).

MIKROSPOROGENEZA | ROZWOJ PY£KU

Jesienig, w roku poprzedzajagcym kwitnienie, w utworzonych
pakach meskich mozna wyr6zni¢ preciki sktadajace sie z dwdch
woreczkéw pytkowych (Owens, Molder 1979b). We wnetrzu
woreczkdw pytkowych znajdujg sie komdrki macierzyste pytku,
w ktorych zaczyna sie jesienig proces mejozy. Istnieje znaczne
zréznicowanie stopnia rozwoju komorek macierzystych pytku
w obrebie poszczegblnych pgkéw kwiatowych, miedzy pakami
na jednej gatezi, miedzy gateziami w koronie, a takze miedzy
poszczeg6lnymi szczepami jednego klonu (Eriks son 1968b).
Mniej wiecej na przetomie pazdziernika i listopada mejoza w
komorkach macierzystych pytku osigga stadium diplotenu (roz-
proszonych chromosomoéw), ktére trwa Kkilka miesiecy (ryc. 1),
co jest charakterystyczne dla rodzaju Larix (Er iks son 1968b,
Hashizume 1973, Hall, Brown 1976, Hall 1982, Owens,
Molder 1979b). Zdaniem niektorych autorow mejoza w ko-
morkach macierzystych pytku modrzewi rozpoczyna si¢ dopiero
na przetomie lutego i marca (Barner, Christiansen
1960, Christiansen 1960, Chandler, Mavrodinea-
nu 1965). Wydaje sie jednak, ze przyczyng takich twierdzen
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Hyc. 1. Czas trwania roznych faz mejozy i formowania dojrzatych zia-
ren pytku u rodzaju Larix

moga by¢ trudnosci w zaobserwowaniu rozproszonych chromo-
soméw w fazie diplotenu (Ekberg i in. 1968).

Diploten osiggany jest niezaleznie od temperatury i zwig-
zany jest raczej z fotoperiodem (Eriksson i in. 1970), a
czas jego trwania zalezy od gatunku i potozenia geograficznego.
U L. decidua w Polsce stadium to trwa okoto 1-2 miesiecy
(ryc. 1), w Szkocji — 3 miesigce (Hall i Brown 1976), a w
Szwecji okoto 5 miesiecy (Eriksson 1968b).

Kolejne stadium mejozy, diakineza, rozpoczyna sie Kkiedy
$rednia temperatura dobowa osiggnie okoto +5°C (Eriksson
1968a). W Polsce (ryc. 1) diakineze u L. decidua obserwuje sie
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w pierwszej potowie lutego (Gorska-Brylass, dane nie-
publikowane), a w Szkocji i Szwecji na przetomie lutego i mar-
ca, jakkolwiek pojedyncze komdrki mogg wejs¢ w diakineze juz
w grudniu (Eriksson 1968a, Hall, Brown 1976). Tworze-
nie tetrady mikrospor poczawszy od diakinezy trwa u L. decidua
w Polsce okoto pottora miesigca (GOrska-Brylass, dane
niepublikowane), w Szwecji od 10 dni do kilku tygodni (Eriks-
son 1968b), w Szkocji okoto 3 tygodnie (Hall, Brown 1976),
a w Danii mniej wiecej dwa tygodnie (Christiansen 1960).

Czas trwania i tempo przebiegu mejozy w komorkach ma-
cierzystych pytku modrzewi jest zdaniem Sarvasa (1972)
$ciSle uzaleznione od temperatury. Poszczeg6lne stadia mejozy
odznaczajg sie¢ takze rdzng wrazliwosciag na wahania tempera-
tury. O ile diploten moze przebiega¢ bez zakidcen nawet w tem-
peraturach rzedu —30°C, o tyle w poOzZniejszych stadiach mejozy
nawet temperatury okoto 0°C powodujg liczne zaktocenia. Gtow-
ne rodzaje zaburzen to: aberracje chromosomowe (zlepianie sie
i fragmentacja) oraz zakldcenia w podziale (nieprawidtowe for-
mowanie wrzeciona podziatowego, polisporia, powstawanie uni-
walentow). Skutkiem wszystkich tych nieprawidtowosci rozwo-
jowych moze by¢ utrata zdolnosci do zaptodnienia nawet przez
92% ziaren pytku (Ekberg, Eriksson 1967, Eriksson
1968b).

Po tygodniu od zakonczenia mejozy tetrada rozpada sie i mi-
krospory otoczone dwiema btonami — egzyng i intyng — prze-
chodzg okres intensywnego powiekszania sie i akumulacji skrobi
(Owens, Molder 1979b). Obserwacje nad formowaniem sie
dojrzatego pytku u modrzewi nie odbiegajg od wzoru znanego
dla rodzaju Pinus. Wskutek dwdch pierwszych podziatdw mito-
tycznych mikrospory, oddzielajg sie dwie soczewkowate komor-
ki przedro$lowe, otoczone intyng (ryc. 2a-c). Kolejny podziat
prowadzi do powstania mniejszej komorki generatywnej i wiek-
szej tagiewkowej (ryc. 2d). Po podziale komorki generatywnej
tworzy sie mniejsza komorka ptong potozona nad komorkami
przedro$lowymi i wieksza komoérka plemnikowa (ryc. 2e). W ten

sposdb powstaja dojrzate, pieciokomérkowe ziarna pyiku, obser-
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Ryc. 2. Rozw6j gametofitu meskiego u L. occidentalis (Owens, Molder
1979b)

jm — jadro mikrospory, jKt — jadro komérki tagiewkowej, kg — komérka
generatywna, kpi — komérka plemnikowa, Kp — komérka ptong, p — komérki
przedro$lowe

wowane w woreczkach pytkowych L. occidentalis na okoto ty-
dzien przed pyleniem (Owens, Molder 1979b). Taka
sama budowe ziaren pytku obserwowano u L. kaempferi (Kaji
1974) i L. decidua (Kosinski, dane niepublikowane). Od
przedstawionego wyzej opisu tworzenia ziaren pytku odbiegajg
obserwacje Christiansena (1972). Zdaniem tego autora ko-
morka tagiewkowa powstaje jeszcze w stadium tetrady, przed od-
dzieleniem si¢ komorek przedro$lowych, natomiast komérka plona
nie powstaje wskutek podziatu komoérki generatywnej, lecz jest
organem utworzonym w nastepstwie blizej nieokreslonych zmian
strukturalnych.

MAKROSPOROGENEZA | ROZWOJ GAMETOFITU ZENSKIEGO

Po zakonczeniu spoczynku zimowego zalgzek gwattownie po-
wieksza sie, a wokot osrodka (nucellus) zaczyna wyodrebniac sie
ostonka (integumentum). Gorna cze$¢ ostonki wydtuza sie i two-
rzy kanat mikropylarny, zakonczony okienkiem (mikropyle),
a liczne komoérki na szczycie ostonki tworzg jednokomorkowe
wyrostki, petnigce funkcje znamienia (Owens, Molder
1979D).

W centrum o$rodka komoérka macierzysta makrospory stop-
niowo powieksza sie i gromadzi skrobie. Na skutek po-
dzialu mejotycznego powstaje z niej tetrada haploidalnych ma-
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ks

Ryc. 3. Rozwo6j rodni u L. decidua
(Smdlska 1927)

klr — komérki inicjalne rodni, kS — ko-
morki  szyjki, kc — komérka centralna,
jkc — jadro komérki centralnej, kkb —
komoérka_kanatowo-brzuszna, Kj — komérka
jajowa, jKj — jadro komérki jajowej

Modrzewie — Larix Mili.

krospor. Czesto zdarza sie,
ze z dwobch komoérek pow-
statych po pierwszym ' po-
dziale mejotycznym, tylko
jedna ulega nastepnemu po-
dziatowi i wbéwczas tworza
sie trzy makrospory (Y ok o-
yama 1973). W dalszym
rozwoju dwie lub trzy ma-
krospory znajdujace sie od
strony mikropylarnej zalgz-
ka zanikajg i zostaje jedna,
ktéra daje poczatek gameto-
fitowi zenskiemu.

Podzialy mejotyczne, w
wyniku ktérych powstajg ha-
ploidalne makrospory rozpo-
czynajg sie tuz przed peka-
niem pakéw kwiatowych, a
najintensywniej przebiegajg
w czasie pylenia (Yoko-
yama 1973, Oowens,
Mol der 1979b). W Polsce
faza ta przypada w roznych
sezonach wegetacyjnych na
drugg potowe marca lub na
kwiecien (Kosinski, da-
ne niepublikowane). Pomie-
dzy zalgzkami jednego kwia-

tu istnieje zrdznicowanie w stopniu zaawansowania mejozy w
komérkach macierzystych makrospor (Eriksson 1968b).
Liczne podziaty jadra makrospory prowadzg do powstania
w ciggu okoto trzech tygodni wolnojadrowego, wydtuzonego
przedrosla zenskiego, po czym nastepuje podziat cytoplazmy i po-

jawiajg sie Sciany komorkowe.

Na mikropylarnym biegunie

przedrosla, kilka Wyr(')znia}qcych sie piramidalnym ksztattem
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komarek powigksza swojg objetoS¢ i staje sie komdrkami inicjal-
nymi rodni (ryc. 3a). Rozwijajace sie rodnie otoczone sg warstwa
drobnych komérek Sciennych (Smdélska 1927, Owens.
Molder 1979b). Po uptywie mniej wiecej tygodnia komdrka
inicjalna rodni dzieli sie nierbwnomiernie, tworzagc malg ko-
morke inicjalng szyjki i duzg komorke centralng (ryc. 3b). U L.
decidua komorka inicjalna szyjki dzieli sie dwukrotnie i powsta-
je czterokomorkowa szyjka (Smolska 1927, Hakansson
1980), podczas gdy u L. occidentalis szyjka moze by¢ dwu- do
oSmiokomérkowa (Owens, Molder 1979b). W tym czasie ko-
morka centralna przechodzi okres intensywnego wzrostu, cha-
rakteryzujacy sie silng wakuolizacjg cytoplazmy, a nastepnie
dzieli sie. Nieréwnomierny podziat powoduje powstanie matej,
soczewkowatej komorki kanatowo-brzusznej (ryc. 3c), czesto
wczesnie zanikajacej oraz duzej komorki jajowej (Smoélska
1927). Jadro tej ostatniej powieksza sie i przesuwa ku Srodkowi
komorki. W tym stadium komérka jajowa zdolna jest do zaptod-
nienia (ryc. 3d). Przecietnie w jednym przedro$lu rozwija sie
pie¢ rodni (Favre-Duchartre 1970), a cykl rozwoju rodni
od chwili wyodrebnienia sie komdrki inicjalnej do osiagniecia
stanu zdolnosci do zaptodnienia trwa u L. decidua okoto 17 dni
(Smolska 1927). Rozwdj przedrosla od podziatu komorki ma-
cierzystej makrospory do powstania dojrzatej komorki jajowej
trwa u L. decidua okoto 7 tygodni (Smolska 1927, Hakans-
son 1960), u L. occidentalis — 6-8 tygodni (Owens, Molder
1979b) i u L. kaempferi okoto 6 tygodni (Kaji 1974). Wedtug
Smaolskiej (1927) oraz Owensa i Moldera (1979b)
rozwdj rodni we wszystkich zalgzkach jednego drzewa przebiega
synchronicznie.

KWITNIENIE

Na plantacji nasiennej w Korniku pylenie L. decidua roz-
poczyna sie na przetomie marca i kwietnia (dane niepubliko-
wane). Piecioletnie obserwacje kwitnienia szczepéw L. decidua
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na plantacji nasiennej w
Miedzylesiu wskazujg na
znaczng zmienno$¢ termindw
rozpoczynania pylenia: od
konca marca do pierwszej
dekady maja (Korczyk
1975). W okolicach Hradec
Kralove (p6tnocne Czechy)
poczatek pylenia w réznych
latach przesuwa sie w za-
kresie miesigca: od trzeciej
dekady marca do trzeciej

Ryc. 4. Przebieg pylenia w drzewosta- dekady kWietnifi Chalu-
nie L. decidua (na podstawie danych P a 1964). Przebieg wysypy-
Chatupy 1979) wania pytku w porze kwit-

nienia obrazuje rycina 4.
Przetlom marca i kwietnia jest rowniez porg pylenia u L. deci-
dua w Eberswalde (Scamoni 1956) oraz w Wielkiej Brytanii
(Matthews 1955). Nieco p6zniej zaczyna pyli¢ L. decidua we
wschodniej i potudniowej Rumunii — w potowie kwietnia (T o-
mesc u i in. 1967) oraz na Biatorusi i Ukrainie — na poczatku
trzeciej dekady kwietnia (Misnik 1976).

Wysypywanie pytku z woreczkow pytkowych trwa okoto 10 -
-20 dni (Chatupa 1964, Tomescu i in. 1967, Lines
1977), a dtugos¢ tej fazy uzalezniona jest wprost proporcjonal-
nie od $redniej temperatury dobowej okresu pylenia (Chalu-
pa 1964). O iloSciach wysypywanego w tym okresie pytku moé-
wig dane dotyczace L. kaempferi w Japonii. Przecietna liczba
ziaren pytku w jednym woreczku pytkowym wynosi 821, co
przy Sredniej liczbie 111 woreczkow pytkowych daje 9,11X104
ziaren pytku wytwarzanych przez jeden kwiat meski (Yoko-
yama i in. 1978). Ta wielka ilo$¢ produkowanego pytku
sprawia, ze w okresie maksymalnego nasilenia pylenia w poblize
pojedynczego kwiatu zenskiego dociera dziennie 930 - 1670 zia-
ren pytku (Yokoyama i in. 1975). Wedlug Dyakowv-
skiej (1936) pytek L. decidua subsp. polonica moze prze-
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mieszczac sie na odlegtos¢ Srednio 6,7 km, natomiast Ticho-
mirov (1950) dla L. sibirica podaje odlegtosci przenoszenia
pytku siegajace Kilkuset kilometréw.

ZAPYLENIE | ZAPLODNIENIE

Przed zapyleniem kwiaty zenskie ustawiajg si¢ pionowo, a ich
tuski rozchylaja sie. Miedzy rozchylonymi tuskami wspierajacy-
mi i nasiennymi pytek przedostaje sie na znamie, miedzy po-
krywajace je wyrostki. Na jednym znamieniu znaleziono maksy-
malnie jedenascie ziaren pytku. Wskutek intensywniejszego wy-
dtuzania sie komorek zewnetrznej czesci znamienia, cze$¢ po-
kryta wyrostkami z przytwierdzonymi do nich ziarnami pytku
wepchnieta zostaje do mikropyle, ktére zostaje potem szczelnie
zamkniete. Zamykanie mikropyle nastepuje niezaleznie od obec-
nosci pytku na znamieniu (Barner, Christian sen 1960).
Brak ptynow wciggajacych pytek do mikropyle (jak to ma
miejsce w rodzajach Pinus i Picea) i czysto mechaniczne uwa-
runkowania przebiegu tego procesu, przypominajg zapylenie
u daglezji (Allen, Owens 1972).

Pylek pozostaje w szczytowej czesci kanatu mikropylarnego
przez 7-8 tygodni, zanim przedro$le zenskie osiggnie stan zdol-
nosci do zaptodnienia. Przed skietkowaniem pytek zostaje prze-
niesiony na osrodek dzieki wydzielaniu ptynu do kanatu mikro-
pylarnego prawdopodobnie przez komorki znajdujace sie na
szczycie oSrodka (Barner, Christiansen 190, Kaji
1974, Hall, Brown 1976). U L. occidentalis nie stwierdzo-
no obecnosci ptynu w kanale mikropylarnym, a pytek osigga
szczyt oSrodka peczniejac i wydtuzajac sie (Owens, Molder
1979b).

Kietkujace na szczycie osrodka ziarno pyitku wytwarza fa-
giewke przerastajgcg osrodek (Smolska 1927, Kaji 1974,
Owens, Molder 1979h). Do wnetrza tagiewki przemiesz-
czajg sie cztery jadra: jadro tagiewki, dwie gamety powstate
w wyniku podziatu komorki plemnikowej oraz jadro komorki
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ptonej. tagiewka przechodzi przez komoérki szyjki i kanatowo-
-brzuszng do wnetrza komorki jajowej, gdzie jej zawartos¢ wy-
lewa sie do cytoplazmy. Jedna z gamet taczy sie z jgdrem ko-
morki jajowej, podczas gdy druga wraz z pozostatymi jadrami
i cytoplazmg pozostajg w szczytowej czesci tej komorki (Smaol-
ska 1921, Owens, Molder 1979b). Z badan cytologicz-
nych wynika jednak, ze przynajmniej cze$¢ mitochondridw
i wszystkie plastydy wchodzagce w skifad nowo powstatej cyto-
plazmy zygoty pochodzg z fagiewki pytkowej (Camefort
1968a ib, Fawvre-Duchartre 1970). We wczesnej fazie
rozwoju zygoty, tuz po syngamii, mozna jeszcze wyrédzni¢ dwie
grupy chromosomow: komorki jajowej i plemnikowej (W 0y-
cieki 1923, Smolska 1927). Proces zaptodnienia konczy

haploidalng faze rozwojowg, a zygota daje poczatek sporofitowi
modrzewia.

ROZWOJ ZARODKA

Po dwoch kolejnych podziatach mitotycznych jadra zygoty
powstajg cztery jadra, ktére przemieszczajg sie w kierunku pod-
stawy komorki jajowej (ryc. 5a). Nastepny podziat prowadzi do
powstania o$miojadrowego prazarodKa (ryc. ab), zbudowanego
z dwoch pieter komérek (S cho pf 1943). Cztery komorki pietra
gornego pozostajg otwarte do cytoplazmy komoérki jajowej, a dol-
ne tworzg pietro zarodkowe (Owens, Molder 1979b). Ko-
morki goérnego pietra dzielg sie i powstaje ponownie pietro ko-
morek otwartych do cytoplazmy komorki jajowej oraz pietro
komorek rozetowych, ktére z czasem zanikajg (Schopf 1943,
Johansen 1950). Podziat komorek pietra zarodkowego pro-
wadzi do powstania dwoch czterokomérkowych pieter: pietra
suspensora pierwotnego oraz pietra komérek przysztego zarodka.
W ten spos6b konczy sie, trwajace mniej wiecej tydzien, formo-
wanie szesnastokomdérkowego prazarodka (ryc. 5c).

Wydtuzanie sie komorek pietra suspensora pierwotnego (ryc.
5d) powoduje przesuwanie komorek prazarodka w gigb tkanek
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Ryc. 5. Embriogeneza u L. decidua (wg Schopfa 1943)

O — pietro komoérek otwartych do cytoplazmy komorki jajowej, R — pietro ko-
morek rozetowych, S — pietro suspensora pierwotnego, Z — pietro komérek za-
rodkowych, E — komérki systemu suspensora, P — zawigzek pedu

przedro$la. Kolejne podziaty komorek prazarodka prowadzg do
powstania systemu komorek, petnigcych funkcje suspensora
(ryc. 5e) oraz do formowania zarodka (Schopf 1943). Okoto
trzy tygodnie po zaptodnieniu mozna juz zauwazy¢ w zarodku
zr6znicowane organy: widoczny staje sie zawigzek pedu (ryc. 5f),
a poézniej zawigzki 4-7 liscieni (Johansen 1950). Po okoto
pieciu tygodniach od zaptodnienia widoczne sg juz zawigzki
wszystkich organéw (ryc. 5g) przysziej rosliny (Schopf 1943).

Rozwojowi zarodka towarzysza liczne zmiany w makroga-
metoficie i ostonkach. Krople lipoproteinowe i ziarna skrobi,
obecne w tkance przedro$la przed zaptodnieniem, we wczesnej
fazie rozwoju zarodka zanikajg, tworzac jedynie waskie pasmo
wokot jamy zarodkowej. W dalszym rozwoju zarodka krople
lipoproteinowe powiekszajg sie, a ilos¢ skrobi ponownie wzrasta
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(Hakansson 1960, Owens, Molder 1979h). Srodkowa
z trzech warstw ostonki gromadzi ziarna skrobi, a $ciany ko-
morek z ktorych jest zbudowana grubiejg. W dojrzatym nasieniu
warstwa ta skiada sie z 3-4 warstw grubosciennych komorek
kamiennych, podczas gdy pozostate dwie warstwy ostonki zbu-
dowane sg z ptaskich, cienkosciennych komérek (Owens,
Molder 1979D).

POLIEMBRIONIA

Zaptodnienie wigkszej liczby komorek jajowych w jednym
zalgzku jest powszechnym zjawiskiem i prowadzi do rozwoju
kilku zarodkoéw. Jest to tzw. poliembrionia polizygotyczna (pro-
sta). Z powstatych Kilku zarodkéw dojrzato$¢ osigga tylko jeden,
najczesciej uformowany w pierwszej kolejnosci, natomiast pozo-
state obumierajg we wczesnych fazach rozwoju (Schopft 1943,
Hakansson 1960, Owens, Molder 1979b).

Procz tego mamy do czynienia u modrzewi z tzw. wstrzy-
mang poliembrionig monozygotyczng (rozszezepieniowg). Jest ona
skutkiem nierbwnomiernego udziatu czterech komorek pietra za-
rodkowego w formowaniu zarodka. Tetragonalny ukiad tych ko-
morek powoduje, ze tylko jedna z nich, szczytowa, daje pocza-
tek dojrzatemu zarodkowi, podczas gdy trzy pozostate biorg
jedynie udzial we wczesnych fazach embriogenezy, a potem ich
rozwéj ulega zahamowaniu (Schopf 1943). Nie stwierdzono
natomiast w rodzaju Larix powstawania zarodkéw z komorek
rozetowych (Owens, Molder 1979b, Johan sen 1950).

FAZA GENERATYWNA W ONTOGENEZI1E

DOJRZALOSC FIZIJIOLOGICZNA | OKRESOWOSC KWITNIENIA

Pojawienie sie pierwszych kwiatdéw jest granicg dzielgcg onto-
geneze drzewa na faze miodocianosci (juwenilng) oraz dojrzatosci
(Wareing 1959). Najwczesniej obserwowano kwitnienie u L.
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decidua na 6-letnich siewkach rosngcych w stanach New York
i New Hampshire, przy czym wigkszo$¢ obserwowanych osobni-
kow obradzata kwiaty meskie, a tylko na nielicznych pojawity
sie zenskie (C handler 1967). Inne osobniki L. decidua, row-
niez introdukowane w stanie New York zakwitly po raz pierw-
szy w wieku 9 lat, zawigzujgc tylko kwiaty zenskie (Cook
1940). W Wielkiej Brytanii obserwuje sie pierwsze kwitnienie
L. decidua w wieku 10-15 lat (Wareing 1959), a pierwszy
obfity urodzaj nasion wystepuje W wieku 25-30 lat (Mat-
thews 1955).  ——

Czas przejScia z fazy mtodocianosci w faze rozmnazania picio-
wego moze ulec przyspieszeniu po odpowiednim przygotowaniu
roslin. Siewki L. kaempferi rosngce przez 21 miesiecy od skiet-
kowania w warunkach dtugiego dnia, po osiggnieciu wysokosci
okoto 3 m, umieszczone zostaty w pozycji poziomej, co spowodo-
wato pojawienie sie kwiatdbw meskich i zenskich w trzecim
i czwartym roku zycia. Kwiaty rozmieszczone byty w catych
koronach rosngcych poziomo drzewek, a nawet zawigzaly sie
na pedzie gtdwnym, co nie zdarza sie¢ w warunkach natural-
nych. Dla poréwnania warto dodaé, ze w naturze faza mtodociana
trwa u L. kaempferi 5-10 lat (Robinson, Wareing
1969).

Na szczepach L. decidua pierwsze kwiaty obserwowano po
uptywie 4-5 lat od szczepienia (Vincent, Prochazka
1972, Korczyk 1975). Szczepy pochodzace z drzew w wieku
80 - 100 lat wykazywaty silniejszg tendencje do zawigzywania
kwiatow zenskich, niz szczepy z mtodszych lub starszych drzew
matecznych. Podobnie zachowywaty sie szczepy pochodzace
z drzew matecznych rosngcych na wysokosci 500 - 600 m n.p.m.,
w poréwnaniu ze szczepami z nizszych lub wyzszych wynie-
sien (Vincent, Prochazka 1972).

Po zmianie fazy cykle rozmnazania plciowego powtarzajg sie
w mniej lub bardziej regularnych odstepach czasu. U L. deci-
dua odbywa sie to co 2-5 lat (Jaros, Kassalicky 1960,
Molé&anov 1967) lub 3-51lat (Mallhews 1955). Poten-
cjalny urodzaj szyszek wiosng przysziego roku mozna ocenic
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w koncu biezgcego okresu aktywnosci analizujgc liczbe pagkow
z kwiatami zenskimi, ktére mozna odrozni¢ po wielkosci i ksztat-
cie od pagkéw lisciowych i kwiatowych meskich (Roe 1966).

Woystepujace co kilka lat obfite kwitnienie i obradzanie szy-
szek powoduje pewien spadek przyrostu drewna. Przy obfitym,
teoretycznie maksymalnym urodzaju szyszek u L. decidua (okoto
2150 kg szyszek na 1 ha drzewostanu), potencjalna strata w przy-
roscie objetosci drewna wyniostaby 3,57 m3 (Mes ser 1956).
Obfitos¢ kwiatow na gatezi jest ponadto ujemnie skorelowana
z przyrostem dtugosci gatezi u L. kaempferi (Ozawa, Mat-
suzaki 1955).

ROZMIESZCZENIE KWIATOW W KORONIE

Paki kwiatowe u modrzewi tworzg sie najczesciej na wierz-
chotkach wzrostu co najmniej jednorocznych krétkopeddw.
W przypadku pakéw kwiatowych zenskich dzieje sie to w szczy-
towych partiach bardziej zywotnych, dwuletnich lub starszych
dtugopedéw, w gornej strefie koron (Hashizume 1973,
Owens, Molder 1978). Wyjatkiem od tej reguty sg obser-
wacje Yokoyamy, Asakawy (1973), ktorzy znalezli klon
L. kaempferi zawigzujacy kwiaty zenskie w podwierzchotkowej
czesci biezacych diugopeddw.

Paki kwiatowe meskie zawigzujg sie przewaznie na star-
szych (do 5 lat), ostabionych fizjologicznie dtugopedach, w dol-
nej czeSci koron (Hashizume 1973, Owens, Molder
1978). Gdy dtugopedy te skierowane sg w dot (zwisajg), wtedy
paki kwiatowe meskie twiorzg sie na catym obwodzie, jesli na-
tomiast dtugopedy rosng prawie poziomo, to kwiaty meskie za-
wigzujg sie gtdwnie na dolnej ich stronie (Wareing, Lon g-
man 1957, Longman i in. 1965).

W dojrzatym, prawie stuletnim drzewostanie L. decidua, po-
nad dwie trzecie wszystkich szyszek znajdowato sie w $rodko-
wej strefie, a wiecej niz potowa na potudniowej stronie koron
(Tompa 1959). Przerzedzenie drzewostanu, zwiekszajgce do-
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step Swiatta do jego wnetrza, powoduje obnizenie strefy wyste-
powania kwiatow zenskich w koronach L. kaempferi (Asak a-
wa, Fujita 1966).

ANOMALIE W ROZWOJU KWIATOW

Czesto spotykang deformacjg jest u modrzewi powstawanie
kwiatow obuptciowych. U L. decidua obserwowano kwiaty, Kkto-
re w dolnej czesci posiadaty pylniki, natomiast w gérnej — tuski
nasienne  (Molotkov 1960, Mejnartowicz 19703,
obserwacje wiasne). Kwiaty obupiciowe wystepujg takze u L.
kaempferi (C handler 1959) oraz u L. decidua subsp. polo-
nica (Mejnartowicz 1970a). Innym, nietypowym przeja-
wem rozwoju jest przerastanie osi szyszek przez diugopedy. Zja-
wisko takie obserwowano u L. decidua, L. decidua subsp. polo-
nica i L. kaempferi (Borowicki 1933, Nemky 1956,
Wachter 192, Stoilescu 196, Demianowicz
1972). Przerastajgce pedy osiggaja dtugos¢ do 20 cm (Demia-
nowicz 1972) i zamierajg w nastepnym roku (Borowicki
1933). Na niektdérych osobnikach L. decidua subsp. polonica obser-
wowano przerastajace pedy u okoto 10 do 20% ogdlnej liczby
szyszek (Stoilescu 1966).

CZYNNIKI WPLYWAJACE NA KWITNIENIE

ZMIENNOSC OSOBNICZA

Obserwacje kwitnienia w drzewostanie L. sibirica w Rova-
niemi wykazaty, ze sposrod osiemdziesieciu o$miu drzew za-
kwitato corocznie dwadziescia pieé, natomiast na trzech osob-
nikach w ciggu 9 lat obserwacji nie zawigzaty sie zadne kwiaty
(Koski, Tallqgvist 1978). Duza zmienno$¢ miedzy klona-
mi w kwitnieniu wystepuje réwniez na plantacji nasiennej. Ko-
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lejnos¢ klonébw pod wzgledem obradzania szyszek zmienia sie
co roku, chociaz istniejg takie, ktore zawsze nalezg do najobfi-
ciej kwitngcych (Zavadil 1979).

KLIMAT

Intensywnos$¢ kwitnienia L. kaempferi zalezy w duzym stop-
niu od warunkéw klimatycznych, w jakich zawigzujg sie paki
kwiatowe. Najbardziej korzystne warunki dla obfitego zawig-
zywania kwiatéw to wysoka temperatura, silniejsze ustonecznie-
nie i niewielkie opady w konhcu czerwca i na poczatku lipca
(Yan agihara i in. 1960). Susza, ograniczajgca przyrost
wysokosci, wplywa takze dodatnio na kwitnienie Kilkuletnich
drzewek L. decidua w nastepnym roku (Wachter 1962). Po-
dobng reakcje w kwitnieniu obserwowano u osobnikéw L. de-

cidua uszkodzonych przez p6zne przymrozki (W ach ter 1959,
1962).

ZABIEGI STYMULACYJNE

Zabiegi, ktorych celem jest skrécenie okresu miodocianosci
lub wzmozenie kwitnienia u dojrzatych osobnikéw majg rézny
charakter. Do najpospolitszych nalezg rozmaite sposoby ograni-
czania wzrostu i rozwoju drzew. Obraczkowanie kilkuletnich
szczepbéw L. decidua i L. kaempferi wiosng (do konca maja),
spowodowato znaczny wzrost liczby kwiatdbw w nastepnym roku.
Ten sam zabieg wykonany w koncu czerwca i w lipcu wptywat
dodatnio na kwitnienie dopiero w dwa lata p6zniej (Melchior
1960a). Obragczkowanie kilkunastoletnich siewek L. kaempferi
wptyneto istotnie przede wszystkim na zwiekszenie liczby kwia-
tow meskich (Hamaya, Kurahashi 1970, Hashizu-
m e 1973). Podobny skutek obserwowano u 9-letnich szczepéw
L. kaempferi po obraczkowaniu pni albo gatezi (Katsuta
i in. 1981).

Zwiekszone obradzanie szyszek w rok po obrgczkowaniu od-
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notowano takze u dojrzatych, 80-letnich drzew L. decidua
(Faulkner i in. 1968). U L. kaempferi reakcja ta wzmagata
sie, gdy obraczkowanie taczono z trzebiezg: im mniej drzew
pozostawiano na hektarze, tym wieksza byta liczba szyszek na
jednym drzewie, a takze na 1 ha powierzchni drzewostanu
(Asakawa iin. 1966).

Wsrod stosowanych metod obrgczkowania najskuteczniejsze
w stymulowaniu kwitnienia okazaty sie potobraczki zaktadane
na pniu i oddalone od siebie o kilkanascie centymetréw (F a u 1-
kner 1 in. 1968, Mikami i in. 1979). Bezpo$rednim skut-
kiem obrgczkowania jest zatrzymanie sptywu asymilatow i gro-
madzenie ich w zwiekszonej ilosci ponad obraczka, co jednak
moze by¢ uwazane tylko za czeSciowg przyczyne stymulacyjnego
wplywu tego zabiegu na zawigzywanie kwiatbw u modrzewi
(Melchior 1960a). Réwnoczesnie bowiem obrgczkowanie po-
woduje obnizenie zawartosci wody, azotu i fosforu w krétko-
pedach L. kaempferi, przy jednoczesnym wzroscie ilosci cukrow
redukujgacych i skrobi oraz stezenia potasu. Wszystkie te zmiany
chemiczne w pedach poprzedzajg proces zawigzywania kwiatow
i sg scisle skorelowane z ich liczbg (Hashizume 1970).

Zabiegiem zblizonym w sposobie dziatania do obrgczkowania
jest strangulacja — zakladanie opasek uciskowych. Zabieg ten
nie wptywat na zwiekszenie liczby kwiatdbw u 4-letnich szcze-
pow L. kaempferi w nastepnym roku (Melchior 1961b), wpty-
nat natomiast wyraznie dodatnio na kwitnienie w dwa lata poz-
niej (Heitmuller, Melchior 1960).

Zblizong do obraczkowania skuteczno$¢ w stymulacji kwit-
nienia u L. kaempferi osiggnieto przez silne przycinanie korze-
ni, bezskuteczne natomiast okazaty sie takie zabiegi, jak obry-
wanie pedow czy defoliacja (Mik ami i in. 1979).

Opisane wyzej sposoby, nawet jesli skutecznie stymulujg
kwitnienie, powodujg jednak trwate uszkodzenia drzew. Skut-
kiem obrgczkowania byto zamieranie szczepéw L. decidua i L.
kaempferi na plantacji nasiennej w stopniu tym wiekszym, im
pozniej w okresie aktywnosci wykonano obraczke (Melchior
1960a).
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Innym sposobem stymulacji kwitnienia u modrzewi jest
zmiana naturalnego potozenia gatezi w koronie drzewa lub prze-
ginanie pedu gtdwnego. Zwigkszenie kata odchylenia gatezi od
pnia w stosunku do potozenia naturalnego wywarto dodatni
wplyw na liczbe zawigzywanych kwiatow u siewek L. kaempfe-
ri w wieku 9 -12 lat (Longman, Wareing 1958, L ong-
man i inni 1965). Podobny dodatni wptyw, szczegdlnie na
liczbe kwiatow meskich, wywarto przyginanie wierzchotkow
szczepbéw L. kaempferi w wieku 3-5 lat (Melchior 1960b).

Podjete proby zwiekszania obradzania szyszek przez nawo-
zenie mineralne daty na ogdét dodatnie wyniki. W przypadku
L. kaempferi nawozenie potasowe i fosforowo-potasowe zwiek-
szyto liczbe kwiatow obu ptci (Ozawa i Matsuzaki 1955),
natomiast u L. decidua potas zmniejszyt istotnie udziat szczepow
kwitngcych w rok po nawozeniu (Mejnartowicz 1970b).
Nawozy azotowy i azotowo-potasowy oddziatywaty na kwitnie-
nie dopiero w drugim roku po nawozeniu, zwiekszajac statys-
tycznie istotnie procent szczepow z kwiatami zenskimi (M e j-
nartowicz 1970b). Obok zyznosci, réwniez zmiana warun-
kéw wodnych i termicznych gleby przez jej ostanianie folig poli-
etylenowg wptyneta dodatnio na kwitnienie kilkuletnich siewek
zarowno L. decidua, jak i L. kaempferi (Bonnet-Masim-
bert 1982).

Coraz wiecej uwagi poswieca sie w ostatnich latach regula-
torom wzrostu jako stymulatorom kwitnienia u drzew leSnych.
Dotychczasowe wyniki doswiadczenn z podawaniem regulatorow
wzrostu modrzewiom sg jednak niejednoznaczne. Podawane
w szerokim zakresie stezen giberelina A3 i auksyna NAA nie
wptynety na zwiekszenie liczby kwiatéw na szczepach L. decidua
i L. kaempferi na plantacjach nasiennych w Kanadzie (Hall
1977). Brak reakcji szczepdéw L. kaempferi na podawanie roz-
nych regulatoréw wzrostu (w tym giberelin i auksyn) stwier-
dzono takze w Japonii (Mikami i in. 1979, Katsuta
i in. 1981). Skutkiem podawania auksyny NAA na obrgczko-
wane gatezie byla natomiast zwiekszona liczba kwiatow obu-
ptciowych lub znieksztatconych meskich (Mikami i in. 1979).
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Ta sama auksyna podana obrgczkowanym osobnikom juz po
zawigzaniu kwiatéw zwiekszyta znacznie liczbe kwiatow zen-
skich, co zdaniem Hashizume (1973) odbyto sie przez zmia-
ne pici potencjalnych zawigzkéw kwiatéw meskich.

Przeciwstawne do omoéwionych wyzej wyniki uzyskano we
Francji. Podawanie mieszaniny giberelin A4 kilkuletnim siew-
kom L. decidua i L. kaempferi spowodowato kilkakrotny wzrost
liczby kwiatow meskich i zenskich, przy czym te ostatnie poja-
wity sie takze w dolnych strefach koron, gdzie zwykle nie wy-
stepuja. Wyrazne wzmozenie dodatniego wptywu giberelin A4/l
na kwitnienie uzyskano przez taczenie ich podawania z ostania-
niem gleby folig polietylenowg lub obrgczkowaniem (Bonnet-
-Masimbert 1982). Skuteczno$¢ stosowania giberelin zale-
zata takze od czynnikéw zewnetrznych. Jesli w danym roku
byty one niekorzystne dla zawigzywania kwiatow u modrzewi,
to dodatni skutek podanych giberelin uwidaczniat sie dopiero po
dwadch latach. Jesli natomiast warunki zewnetrzne sprzyjaty za-
wigzywaniu kwiatéw, wtedy gibereliny mogly Kkilkakrotnie
zwiekszy¢ liczbe zawigzywanych kwiatéw juz w rok po podaniu
(Bonnet-Masimbert 1982).

Dokonany przeglad literatury jest wyborem pewnych, naj-
wazniejszych zagadniei wzrostowych i rozwojowych modrzewi.
Cytowana w rozdziale literatura dotyczy czesto gatunkéw obcych,
wskazujgc tym samym na luki w badaniach fizjologii wzrostu
I rozwoju rodzimego L. decidua.

Instytut Dendrologii PAN
ul. Parkowa 5
62-035 Kornik
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PHYSIOLOGY OF GROWTH AND DEYELOPMENT

Summary

The authors describe in this chapter the annual life cycle of larches
with a special inclusion of vegetative growth during periods of activity
and rest phases. On this basis the problem of hormonal regulation of

http://rcin.org.pl



Fizjologia wzrostu i rozwoju 213

growth and development is presented and the role of external factors
affecting growth are discussed. A description is given of the cycle of
sexual reproduction from the moment of initiation and differentiation of
floral buds, through flowering, development of the mate and female ga-
metophyte, pollination, fertilization and finally embryogenesis till the
moment of embryo formation and seed maturation. Some problems as-
sociated with the generative phase of larch ontogenesis are characterized,
namely physiological maturity and periodicity of flowering, distribution
of flowers in the crown and the role of external factors, including in-
duction treatments, on flowering.
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