4. ANATOMIA | EMBRIOLOGIA*

4.1. ROZWOJ | BUDOWA ORGANOW WEGETATYWNYCH

41.1. ROZWOJ | BUDOWA PEDU

Sosna zwyczajna nalezy do grupy sosen
monocyklicznych, charakteryzujacych sie
obecnosciag w zimowym paku wszystkich
czesci przysztorocznego pedu oraz zaczatka
nowego paka zimowego (tabl. 4.1A). W paku
wegetatywnym zawiazek pedu jest utworzo-

kolejny,

pod wzgledem wielkosci

czyli paki boczne. Granice pomiedzy jednos-
tkami pedu wyznaczajg tuski pgkowe (ptone
i wspierajace).

Paki spoczynkowe roznig sie wielkoscig
(ryc. 4.1), lecz ksztatt majg podobny, co wy-
raza sie statg wartoscig stosunku dtugosci do
$rednicy paka (ryc. 4.1C). Diugos¢ paka jest
pozytywnie skorelowana z dtugoscig jedno-

— odgatezienia 1l.rzedu
—X - i - 2.rzedu
numer paka w niby-okétku

Ryc. 4.1. Wymiary paka na 5-letnich drzewach (Srednie z 30 pakow)

ny ze 100-250 jednostek (zaleznie od rzedu
rozgatezienia pedu i dynamiki jego rozwoju),
czyli z weztéw i odpowiadajacych im mie-
dzywezli. Z tej liczby okoto 50 przypada na
strefe ptong, w ktorej nie ma pagkow pachwi-
nowych, 50-200 to jednostki krétkopedowe
(tabl. 4.1D) i 1-5 to jednostki diugopedowe,

iOpracowata Alina Hejnowicz

rocznego pedu i z dtugoscia igly. O dtugosci
pedu decyduje liczba jednostek pedu, przede
wszystkim w strefie krotkopedow, ktora sta-
nowi okoto 90% catkowitej dtugosci pedu.
Dhugos$¢ jednostki pedu w tej strefie jest
wzglednie stata (ryc. 4.2) i zalezy od 2 czyn-
nikéw: od pierwotnej liczby komorek ustala-
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rnr] strefa dolnych
i7/3 krétkopedow

Srednia dla
catej strefy
krotkopedow

strefa $rodkowych
krétkopedow

strefa gérnych
tAJ krétkopedow

Ryc. 4.2. Dlugo$¢ miedzywezla w réznych strefach
pedu

jacej sie" w okresie inicjowania tusek wspiera-
jacych oraz od aktywnosci mitotycznej komo-
rek w strefie wydtuzania todygi w okresie
wiosennego rozwoju paka w nastepnym se-
zonie wegetacyjnym.

Schemat wiosennego wydtuzania zawigz-
ka pedu ilustruje rycina 4.3.

Ryc. 4.3. Schemat wiosennego rozwoju zawigzka
pedu. A - zima, B - poczatek maja

Aktywacja pgka na wiosne zalezy, jak
wiadomo, od temperatury powietrza, a Scislej

od sumy nagromadzonego w paku ciepta
(Sarvas 1962). Pierwszym przejawem akty-
wacji jest uwalnianie cukréw z ulegajacych
hydrolizie tanin, wystepujacych w wakuo-
lach wielu komorek parenchymatycznych.
Uwalniane cukry sg przejsciowo syntetyzo-
wane w skrobig, ktorej obecnos¢ w paku jest
wskaznikiem jego przebudzenia. W zimo-
wych pakach skrobi nie ma (Hejnowicz
1979)

Istotnym przejawem aktywacji paka sg
podziaty komdrkowe, ktore pojawiajg sie,
gdy w ciggu kilku nastepujacych po sobie
dni $rednia temperatura powietrza przekra-
cza 5"C. W obrebie pgka najpdzniej jest akty-
wowany merystem wierzchotkowy (Hejno-
wicz 1982).

Wszystkie obserwowane pod mikrosko-
pem przejawy aktywacji rozpoczynajg sie
u nasady pagka i postepujg akropetalnie, tj. od
podstawy ku wierzchotkowi.

W czasie wiosennego rozwoju paka sosny
niewyjasniong do konca role petni phyta ko-
lenchymatyczna, znajdujgca sie u nasady
wierzchotka w zimowym paku (tabl. 4.1B
i 4.2C). Nie odpowiada wiec ona pod wzgle-
dem topograficznym koronie (diafragmie
weztowej), ktéra u innych przedstawicieli
klasy Coniferae (Abies, Picea, Larix i Pseudotsu-
ga) wystepuje u nasady paka, ale przypomi-
na jg budowsa i terminem réznicowania (dru-
ga cze$¢ sezonu wegetacyjnego). Korona jest
zbudowana z komorek zywych, gruboscien-
nych, przypominajagcych kolenchyme i ma
charakter trwaty, a w Kkilkuletniej fodydze
wyznacza granice rocznych przyrostéw pedu
na dtugosc. Pod korong znajduje sie rozlegta
luka, powstata po autolizie komdrek (Lewis
i Dowding 1924). Piyta kolenchymatyczna
u sosny zwyczajnej nie jest trwala, choc jest
zbudowana réwniez z komorek zywych
0 hemicelulozowych, kolenchymatycznie
zgrubiatych $cianach. Komorki te, w przeci-
wienstwie do komorek korony, w czasie wio-
sennego rozwoju paka sg ,trawione". Ich
zwarty uktad ulega rozluznieniu (tabl. 4.2D).
Z czasem komorki degenerujg i w fazie kon-
cowej powstaje luka, a uwalniane w wyniku
rozpadu komorek cukry sg prawdopodobnie
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jednym ze Zrédet energii dla proceséw meta-
bolicznych, zachodzacych w paku we wczes-
nowiosennej fazie jego rozwoju (Hejnowicz
1979). Funkcja plyty kolenchymatycznej
u sosny bylaby tym samym nieco inna niz
korony petnigcej gtdwnie funkcje wzmacnia-
Jaca.

Formowanie sie nowego zimowego paka
rozpoczyna sie na 1,5 roku przed faza jego
wybijania w ped. Powstaje wdwczas na
wierzchotku pewna liczba tusek ptonych
(tabl. 4.1F). Sa one zywe i w tej fazie rozwoju
paka okreslane terminem ,tuski terminalne".
Z czasem tuski te obumieraja, stajac sie dol-
nymi tuskami ptonymi (tabl. 4.1E), tworzacymi
u nasady paka sztywny, nieodpadajacy kotnie-
rzyk.

Na wiosne, w poczatkowej fazie dziatal-
nosci merystemu wierzchotkowego powstajg
kolejno: gorne tuski ptone i zawigzki ptod-
nych tusek wspierajacych, bedacych wiasci-
wymi tuskami okrywajacymi zawigzek pedu
(tabl. 4.2A). W pachwinach tusek wspieraja-
cych w ciggu lata sg inicjowane paki krotko-
pedowe (tabl. 4.2B) lub kwiatowe meskie,
a w koncowej fazie aktywnosci wierzchotka
- boczne paki dtugopedowe (tabl. 4.4E) lub
zawigzki zenskich szyszeczek kwiatowych.

Cykl rozwojowy zawigzka krétkopedu,
obejmujacy inicjowanie dwdch naprzeciwle-
ghtych tusek profillowych, 8-10 tusek katafil-
lowych, rozmieszczonych na osi skretolegle
oraz 2 zawigzkow igiet, trwa okoto 2 miesig-
ce. Cykl ten rozpoczyna sie na przetomie
czerwca i lipca, a konczy sie we wrzesniu.
Wszystkie jednostki w krotkopedzie powsta-
ja wiec w jednym sezonie wegetacyjnym
(tabl. 4.3A).

Rozw0j zawigzkdéw dtugopedowych prze-
biega w 2 fazach: jesiennej i wiosennej.
W najstarszych zawigzkach powstaje przed
zimg, poza dwoma tuskami profillowymi, 7-8
tusek katafillowych (tabl. 4.3B), natomiast
w najmiodszych tylko zawigzki dwdch tusek
profillowych i 2 lub 3 katafillowych. Pozos-
tale jednostki dtugopedu sg inicjowane na
wiosne.

Opisany wyzej i zilustrowany na rycinie
4.4 przebieg rozwoju paka sosny zwyczajnej

oparty jest na badaniach wiasnych autorki
(Hejnowicz 1982).

Zawigzki tusek w paku (a tym samym
tuski na pedzie) sg osadzone spiralnie, zgod-
nie z okreslonym wzorem filotaksji. U sosny
zwyczajnej filotaksje charakteryzujg pary
liczh: 2+3, 3+5, 5+8, 8+13 (liczby szeregu
Fibonacciego), ktére wskazuja, iloma réwno-
legtymi liniami poprowadzonymi po po-
wierzchni todygi i o jakim Kierunku skretu
mozna potaczy¢ wszystkie tuski na pedzie.
Pedy, be'dace odgatezieniami nizszego rzedu
lub znajdujace sie w gornej strefie korony
drzewa, majg wyzszy wzor filotaksji. Filotak-
sja zmienia sie w ontogenezie pedu. tuski
ptone np. powstajg zwykle zgodnie z filotak-
sjg 2+3 lub 3+5, a tuski wspierajace w tym
samym paku wedtug wzoru 3+5, 5+8, a na-
wet 8+13.

Na wierzchotku wzrostu pedu wyrézniajg
sie 2 strefy: dystalna i proksymalna (tabl.
4.4A, B). Ich odrebno$¢ zaznacza sie w ukia-
dzie komérek, rozmiarach i zréz.nicowaniu
cytoplazmatycznym. Strefa dystalna obejmu-
je grupe inicjatow apikalnych (protomerys-
tem) i lezace pod nimi centralne komorki
macierzyste. Strefa proksymalna jest strefg
determinacji i inicjacji tusek oraz odpowiada-
jacych im sektoréw todygi. Do tej strefy
zalicza sie merystem peryferyczny i merys-
tem stupowy rdzenia, lezacy w centralnej
czesci wierzchotka i dajacy poczatek rdzeniowi.
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Strefowo$¢ wierzchotka sosny zwyczajnej
jest najsilniej wyrazona w poczatkowej fazie
jego aktywacji (tabl. 4.4A). W strefie proksy-
malnej zachodzg juz wdweczas podziaty ko-
modrkowe, podczas gdy strefa dystalna jest
jeszcze mitotycznie nieaktywna.

Wymiary spoczynkowego wierzchotka sg
wspotzalezne z wymiarami paka; dtuzsze
i grubsze paki majg szersze, lecz na og6t
nizsze wierzchotki. O rozmiarach wierzchot-
ka, a posrednio i paka, decyduje przede
wszystkim szerokos¢ strefy merystemu rdze-
nia. Wymiary wierzchotka i jego stref zmie-

Ryc. 4.5. Sezonowa zmiana wymiarow wierzchotka
na tle krzywej wydtuzania pedu (L). S - $rednica
wierzchotka, H - wysokos$¢ wierzchotka

niajg sie w ciagu sezonu (tabl. 4.4C). Naj-
wieksze sg w czerwcu - lipcu, tj. w fazie naj-
wyzszej aktywnos$ci mitotycznej i najwiekszego
tempa wydtuzania zawigzka pedu (ryc. 4.5).
Merystem wierzchotka krotkopedu jest bar-
dzo maly (tabl. 4D); po wytworzeniu zawigz-
kow wszystkich tusek i obu igiet zostaje zredu-
kowany do kilku komérek i w normalnych
warunkach, w nastepnym sezonie, nie wzna-
wia dziatalnosci. Jednak gdy z pedu zostang
usuniete wszystkie paki dtugopedowe, moze
dojs¢ do odbudowy wierzchotka krétkopedo-
wego i jego przeksztatcenia w dtugopedowy.
System naczyniowy w paku sktada sie
z pierscienia pierwotnych, kolateralnych wig-
zek. Od kazdej wigzki odchodzg odgatezienia
do tusek i pgkéw pachwinowych (pojedyn-
czy $lad do tuski i 2 Slady do paka pachwi-
nowego). W pagku zimowym nie ma przyros-

tu wtornego. Pojedyncze cewki wt6rnego
ksylemu spotyka sie jedynie w strefie dol-
nych tusek ptonych.

W paku wystepujg liczne przewody zy-
wiczne (tabl. 4.1C i D). W korze pierwotnej
roznicujg sie one tuz ponizej wierzchotka.
W todydze, w czesci ksylemowej wigzki na-
czyniowej, przewody zywiczne pojawiajg sie
dopiero w poblizu podstawy paka. Srednica
przewodu w korze pierwotnej jest kilkakrot-
nie wieksza niz w wigzce naczyniowej
i zwieksza sie z wiekiem.

Mtodg, wydtuzajacg sie todyge okrywa
epiderma. Pod koniec fazy wydtuzania tody-
gi funkcje ochronng przejmuje peryderma.
Peryderma sktada sie z fellogenu (kambium
korkotwdrczego), fellemu i jednowarstwowej
fellodermy. Pierwszy fellogen zaktada sie
w subepidermalnej warstwie kory pierwotnej
i zwykle funkcjonuje tylko rok. Fellem, czyli
korek wiasciwy, jest niejednorodny; w ciagu
roku powstajg 2-3 warstwy komorek kamien-
nych, 1-2 warstwy korka ggbczastego i poje-
dyncza warstwa komérek korka flobafenowe-
go. W kolejnych latach nastepne fellogeny
zaktadajg sie w glebszych poktadach kory
pierwotnej lub floemu w postaci nieciagtych
pasm, czego nastepstwem jest tuskowata bu-
dowa martwicy korkowej (Holdheide 1951).

System przewietrzajacy tworzg prze-
tchlinki. Przetchlinki pierwotne powstajg na
wydtuzajacej sie jeszcze todydze, a stanowiac
integralng czes¢ perydermy sg podobnie zbu-
dowane. Silniej jednak jest w przetchlince
rozbudowany poktad gabczasty z systemem
przestrzeni  miedzykomorkowych  (Wutz
1955). Warstwa komérek korka flobafenowe-
go wyznacza w przetchlince granice pomie-
dzy przyrostami rocznymi, gdyz komorki
flobafenowe sg bardziej sptaszczone niz ko-
morki pozostatych warstw.

W glebszych poktadach kory wtérnej zak-
fadaja sie przetchlinki wtérne. Powstajg one
najczesciej pod przetchlinkami pierwotnymi
i majg podobng do nich budowe.

Martwica korkowa u sosny zwyczajnej
jest tuskowata, lecz zwarta; tuski od pnia nie
odpadajg. Pomiedzy tuskami tworzg sie gle-
bokie szczeliny, a dna ich na starszych pniach
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pokrywa réwniez peryderma, ktéra w bar-
dzo silnym stopniu ogranicza wymiang gazo-
wg pomiedzy Srodowiskiem wewnetrznym
i zewnetrznym (Wutz 1955).

4.1.2. KAMBIUM

Kambium, w znaczeniu strefy dzielgcych
sie komorek lezacej pomiedzy wtérnym floe-
mem i ksylemem jest merystemem niejedno-
rodnym. Wiasciwymi komdrkami inicjalnymi
sg inicjaty wrzecionowate i inicjaty promieni.
Inicjaty wrzecionowate dajg poczatek cew-
kom, czyli elementom naczyniowym ksylemu
oraz komdérkom sitowym i parenchymatycz-
nym wtornego floemu. Inicjaty promieni sg
dwojakiego rodzaju: stojace, inicjujace rozwaj
brzeznych komorek promienia (albumino-
wych w strefie floemu i cewek poprzecznych
w strefie ksylemu) oraz lezace, dajace pocza-
tek komdrkom parenchymatycznym promie-
nia. W odniesieniu do inicjatéw kambium nie
stosuje sie okreslenia ,,warstwa", gdyz inicja-
ty wrzecionowe i inicjaly promieni w sasia-
dujacych ze sobg szeregach sg czesto wzgle-
dem siebie znacznie przesuniete. Taki uktad
jest skutkiem niezsynchronizowanej aktywnosci
komdrek w obrebie strefy i roznej szybkosci
réznicowania sie komorek kambium w sasie-
dnich szeregach (Wodzicki i Brown 1973).

Uktad komorek na przekroju podtuznym
przez strefe kambium jest okreslany jako
niepietrowy. Jest on konsekwencjg sko$nego
ustawienia fragmoplastu podczas poprzecz-
nego podziatu komorki i wzrostu jej koncow
poprzez wciskanie sie pomiedzy komorki
sgsiednie.

Dtugos¢ komorki kambium zmienia sie
w ontogenezie drzewa, a takze w obrebie ga-
tunku, gdyz zalezy od wielu czynnikdw zew-
netrznych i wewnetrznych, takich jak wiek,
potozenie w koronie, siedlisko itp. Szczeg6to-
we dane na temat charakteru tych zmian
zostang przedstawione w rozdziale ,Ksylem
wtoérny*™.

Strefa kambium w okresie spoczynku
sktada sie z 4-11 warstw promieniscie sptasz-
czonych komdrek, ktorych Srednica, mierzo-

na wzdtuz promienia, wynosi 4-6 pm. Sciany
promieniste sg grubsze od stycznych. Liczba
szeregow komorek kambium z wiekiem or-
ganu wzrasta, kompensujac wzrost $rednicy
organu. Przyrost liczby szeregdw nastepuje
w wyniku pseudotranswersalnego dzielenia
sie komorek wrzecionowatych, co ma miejsce
gtéwnie w drugiej potowie czerwca i w lip-
cu, tj. w fazie powstawania drewna p6znego
(Alfierii Evert 1968). Szybkos¢ pseudotrans-
wersalnych podziatow inicjatdbw wrzeciono-
watych kambium, a stad i liczba nowych
inicjatow okazuje sie jednak wieksza niz wy-
magataby tego, zwigzana z wiekiem, ko-
niecznos¢ kompensacji przyrostu obwodu
kambium. Dochodzi wiec do wyeliminowa-
nia pewnej liczby komorek inicjalnych.
Sposrod 2 powstatych po podziale komorek,
wyeliminowaniu ulega najczesciej komorka
dolna, kontaktujgca sie z mniejszg liczba sa-
siadow niz druga (najczesciej komorka gor-
na). Czestotliwo$¢ podziatdw pseudotrans-
wersalnych komorek inicjalnych i szybkosé
ich eliminacji malejg z wiekiem i sg najwiek-
sze w przyrdzennej strefie pnia (Branski
1970). I

W komorkach kambium na wiosne obser-
wuje sie fragmentacje wakuoli, spadek liczby
mitochondridow, wzrost liczby struktur Gol-
giego, wiazanie przez retikulum endoplaz-
matyczne rybosomdw, pojawienie sie w plas-
tydach skrobi oraz spadek ilosci substancji
lipidowych (Murmanis 1971).

W obrebie strefy kambium najwczes$niej
dzielg sie komérki macierzyste floemu
(w drugiej potowie marca). Natomiast po-
dziaty komérek inicjalnych sg poprzedzone
zwiekszeniem ich promienistej $rednicy.
W pierwszej fazie dziatalnosci kambium
powstaja pochodne floemu, a dopiero okoto
8- tygodni po6zniej - ksylemu.

W warunkach $rodkowej Polski aktywa-
cja kambium u sosny zwyczajnej nastepuje
pomiedzy 3 dekadg kwietnia i 3 dekadg maja.
Tak duza rozpietosé terminéw zaobserwowa-
na w obrebie populacji drzew tego samego
wieku, rosngcych w tych samych warunkach
siedliskowych i klimatycznych, lecz réznia-
cych sie pochodzeniem, $wiadczy o istnieniu
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zmiennosci genotypowej tej cechy (Wodzicki
i Zajaczkowski 1983).

Aktywacja kambium u sosny zalezy od
aktywacji pakow, ktore sg zrodtem auksyn
niezbednych do tego procesu. U sosny zwy-
czajnej podziaty kambium na wiosne byly
wznawiane kilka lub kilkanascie dni (w za-
leznosci od sezonu) po pekaniu pakéw. Usu-
niecie pakéw na krotko przed ich wiosenng
aktywacjg hamowato podziaty komorek kam-
bium zanim nie wybity paki pachwinowe
(krétkopedowe), ktére w normalnych warun-
kach pozostajg w uspieniu (Hejnowicz i To-
maszewski 1969). Natomiast usuniecie termi-
nalnych i bocznych pagkéw w petni sezonu
wegetacyjnego hamowato odkiadanie drew-
na catkowicie (Wodzicki i in. 1982).

Zwigzek przyczynowy pomiedzy wiosen-
ng reaktywacjg kambium i aktywacjg pakéw
jest prawdopodobnie powszechny, cho¢ sg
gatunki, u ktérych bezposrednio nie zostat
stwierdzony. Za jego powszechnosScig prze-
mawia jednak to, ze Ladefoged (1952) zali-
czyt réwniez sosne zwyczajng do grupy ga-
tunkéw, u ktérych wznowienie dziatalnosci
kambium nastepuje przed pekaniem pakow,
a wiec te procesy nie bylyby ze sobg przy-
czynowo zwigzane. Pekanie pgkéw u sosny
zwyczajnej jest jednak nastepstwem innych
przejawow aktywacji paka (rozpad wakuoli
taninowych, synteza skrobi, podziaty komo-
rek), ktore sg obserwowane kilka tygodni
przed pekaniem pakéw (Hejnowicz 1982).

Przecietny okres funkcjonowania kam-
bium wynosi 75-150 dni i wplywa zasadni-
czo na wielko$¢ przyrostu drewna. W warun-
kach $rodkowej Polski aktywnos¢ kambium
koniczy sie pomiedzy | dekadg sierpnia i 2
dekadg wrzesnia. Terminy zakornczenia tego
procesu sa, podobnie jak terminy jego wzna-
wiania, kontrolowane genetycznie, 0 czym
$wiadczy duza miedzypopulacyjna zmien-
nos¢ pod tym wzgledem (Wodzicki i Zajacz-
kowski 1983). Podobnie duza zmienno$¢ do-
tyczy termin6bw rozpoczynania produkcji
drewna po6znego. Daty rozpoczynania pro-
dukcji drewna pdznego, mieszczace sie po-
miedzy koncem maja i koncem lipca, sa po-
zytywnie skorelowane z datami wiosennej

aktywacji kambium (Wodzicki i Zajaczkow-
ski 1983).

4.1.3. FLOEM WTORNY

Rozwoj i budowe wtdrnego floemu sosny
zbadali Alfieri i Evert (1968) oraz Srivasta-
va (1963) u przedstawicieli gatunkéw pot-
nocnoamerykanskich (P. strobus, P. banksiana,
P. resinosa). Dane dla sosny zwyczajnej, zes-
tawione przez Lotova (1987), wskazujg na to,
ze przebadane pod tym wzgledem gatunki sg
podobne.

Floem wtérny sktada sie z komorek sito-
wych, parenchymy osiowej oraz z promieni.
Komdrki sitowe majg $rednice 15 x 25 gm,
a dtugosé okoto 2-4 mm. W Scianach komo-
rek znajdujg sie pola sitowe z porami o Sre-
dnicy okoto 0,8 gm, ktére w czynnym floe-
mie sg obramowane kaloza, a w nieczynnym
zostajg nig zasklepione na trwate (kaloza
ostateczna).

Komérki parenchymatyczne, wypetnione
substancjami biatkowymi, noszg nazwe albu-
minowych. Komérki albuminowe towarzyszg
komorkom sitowym, czym przypominajg ko-
morki przyrurkowe towarzyszace czionom
rurek sitowych u okrytonasiennych, lecz nie
majg z komorkami sitowymi, tak jak w przy-
padku komoérek przyrurkowych, bezposred-
niego wspodlnego pochodzenia. Komdérki al-
buminowe wystepujg na krawedziach pro-
mieni.

W komoérkach parenchymatycznych mo-
ga wystepowac krysztaty (komorki krysztato-
nosne), lipidy oraz skrobia. Komorki kryszta-
tonosne wystepujg w podtuznych pasmach,
czesto juz w poblizu strefy kambium. Krysz-
taty majg ksztatt waskich graniastostupéw.

Komérki parenchymatyczne w uktadzie
osiowym wystepujag w 1-2-komorkowych
pasmach, oddzielajacych floem wczesny od
poznego. W poczatkowej fazie rozwoju floe-
mu $rednica komérki parenchymatycznej jest
mniej wiecej taka sama, jak komorki sitoweyj.
Komérki  parenchymatyczne z  wiekiem
znacznie sie rozrastaja, a sitowe ulegajg
zgniataniu.
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Floem jest zrdznicowany na wczesny
i pozny. Wczesny skiada sie z 2-4 poktadow
komérek sitowych, oddzielonych od floemu
pbZnego nieciggtym pasmem komorek paren-
chymatycznych, ktérych uktad w starszym
Hoemie ulega zaktoceniu. Komorki sitowe
w poznym floemie ulegajg silniejszemu pro-
mienistemu zgniataniu niz floemu wczesne-
go, co w starszym floemie ufatwia ustalanie
granic pomiedzy przyrostami rocznymi.

Komorki sitowe funkcjonujg zwykle tylko
1 sezon. Jedynie komorki 2-4 warstw wytwo-
rzonych w koricowej czesci sezonu, zacho-
wujg zywe protoplasty i na wiosne wznawia-
ja funkcje przewodzacg, zanim wytworza sie
nowe komorki sitowe.

Promienie sg dwojakiego rodzaju: jedno-
i Kilkurzedowe (wrzecionowate). Promienie
wrzecionowate stanowig okoto 7% ogdlnej
liczby promieni, a na 1 mm2 znajduje sie ich
okoto 44 (Lotova 1987).

4.1.4. KSYLEM WTORNY

Badania nad mikroskopowsg budowg
i rozwojem wtérnego ksylemu sosny zwy-
Czajnej, zainicjowane juz w drugiej potowie
XIX wieku przez Sanio (1872; 1873-74), trwajg
do dnia dzisiejszego, co wigze sie z duzym
znaczeniem gospodarczym tego gatunku.
Opisy budowy drewna znajdujg sie w licz-
nych kluczach lub w podobnych opracowa-
niach (np. Greguss 1955; Budkevi¢ 1961,
Cavéavadze 1979; Coulter i in. 1987).

Stoje przyrostdw rocznych sg wyrazne.
Cewki utozone sg w regularne, promieniste
szeregi, poprzecinane poziomymi i pionowy-
mi przewodami zywicznymi (tabl. 4.5). Prze-
wody sg wystane cienkosciennymi komarka-
mi wydzielniczymi i otoczone pojedyncza
najczesciej warstwg komorek parenchyma-
tycznych o niezdrewniatych Scianach. Me-
chaniczne Ilub patogeniczne uszkodzenia
kambium powodujg powstawanie trauma-
tycznych przewodow zywicznych, ktdre
w skrajnych przypadkach przyjmujg posta¢
kieszeni zywicznych.

W drewnie wczesnym cewki majg wiek-
sza promienistg $rednice i ciensze Sciany,
z jamkami lejkowatymi rozmieszczonymi
wylacznie w $cianach promienistych. Sredni-
ca jamki jest wieksza niz w drewnie poznym.
W drewnie pbéznym jamki sa mniej liczne
i wystepujg zaréwno w Scianach promienis-
tych, jak i w stycznych; w obu przypadkach
ich zageszczenie jest wieksze na zakorcze-
niach komorek. We wspdlnej z komoérka pa-
renchymatyczng $cianie cewki wystepujg pa-
ry jamek mieszanych; lejkowata w S$cianie
cewki i prosta w $cianie komorki parenchy-
matycznej. W polu skrzyzowania cewki
z promieniem, na przekroju promienistym
widoczne sg duze jamki okienkowe, typowe
dla sosen 2- i 3-igtowych, a wiec i dla P. syl-
uestris (tabl. 4.6A-C). Typ jamek w polu
skrzyzowania jest wazng cechg, wykorzysty-
wang w diagnostyce drewna klasy Coniferae.

Para jamek lejkowatych ma wspélng, elas-
tyczng przegrode (btone zamykajgcg), ktora
w centralnej czesci jest soczewkowato zgru-
biata i tworzy zatyczke (torus). Czes¢ btony,
na ktorej zatyczka jest zawieszona, czyli mar-
go, jest utworzona z sieci mikrofibrylli. Ocz-
ka sieci powstajg w wyniku zanikania niece-
lulozowego matriks pierwotnej Sciany ko-
morkowej i blaszki $rodkowej. Otwory
w margo umozliwiajg swobodny przeptyw
roztworow pomiedzy cewkami. Btona zamy-
kajaca jest elastyczna i w warunkach streso-
wych przemieszcza sie ku jednemu z brze-
gow jamki, zamykajac torusem jej otwor i re-
guluje w ten sposéb transport roztworow
pomiedzy cewkami. Na promienistym przek-
roju pomiedzy nadlegtymi jamkami lejkowa-
tymi w cewkach drewna wczesnego sg wi-
doczne zarysy pierwotnych pél jamkowych,
tzw. pasemka Sanio lub crassulae (tabl. 4.6D).

Promienie sa dwojakiego rodzaju: jedno-
rzedowe i wrzecionowate, skladajace sie
z kilku rzedow komorek. Wzdtuz promieni
wrzecionowatych przebiegajg poziome prze-
wody zywiczne (tabl. 4.5C, D).

Promienie skladajg sie z 2 typow komo-
rek: parenchymatycznych i cewek poprzecz-
nych, ktére wystepuja w szczytowych
czeSciach promienia (tabl. 4.6B, D) lub w jego
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srodku (tabl. 4.6A, C). Wewnetrzne Sciany
cewek promieni sg grubo zgbkowane (tabl.
4.6C, D). U sosny zwyczajnej stosunek obu
typéw komérek w promieniu wynosi 11,
podczas gdy np. w drewnie Picea abies 1:4, co
sprawia, ze przesigkliwo$¢ drewna wzdtuz
promienia u sosny jest okoto 5-krotnie wyz-
sza niz u $wierka (Liese i Bauch 1967).

Wysoko$¢ promienia jest zr6znicowana;
wyrazona przez liczbe komérek wynosi od
1 do 12. Rzadko spotyka sie promienie wyzsze.

Wiekszos$¢ cech mikroskopowych drewna
sosny zmienia sie w obrebie pojedynczego
drzewa. Szerokos$¢ stoja i udziat w nim drew-
na péznego malejg od nasady ku wierzchot-
kowi drzewa. U nasady ponad 100-letniego
pnia, w zewnetrznej jego czesci, udziat drew-
na poznego jest np. wiekszy niz w strefie
korony i wynosi okoto 30%, a w strefie koro-
ny okoto 10% (Sanio 1873-74). Przecietna
dtugos¢ cewki wzrasta od rdzenia na zew-
natrz do okoto 60-80 roku na jednym pozio-
mie pnia lub gatezi, po czym ustala sie,
wykazujac wahania wynikajace z oddziaty-
wania czynnikéw, ktore wplywajg na wiel-
ko$¢ promienistego przyrostu drewna. Diu-
gos¢ cewki jest bowiem negatywnie skorelo-
wana z szeroko$cig stoja (m. in.: Bannan
1965; Schultze-Dewitz 1965; Strickland
i Goddard 1966).

Przecigtna dtugos¢ cewki zmienia sie
wzdtuz pnia, w jednym i tym samym stoju:
powieksza sie od nasady pnia do nasady
korony po czym maleje ku wierzchotkowi
drzewa. W pojedynczym stoju rosnie od
drewna wczesnego do p6znego i w poblizu
granicy stoja nieznacznie zmniejsza sie. Ten
spadek dtugosci jest spowodowany nagroma-
dzeniem antyldinalnych (pseudotranswersal-
nych) podziatdw komérek kambium w kon-
cowym okresie jego sezonowej dziatalnosci
(Bannan 1965).

Podobny jest charakter zmiany stycznej
i promienistej Srednicy cewki. Zakres zmiany
promienistej $rednicy jest przy tym wiekszy
niz. stycznej, zarébwno na jednym poziomie
pnia, jak i na réznych wysokosSciach, w jed-
nym i tym samym stoju rocznym. Srednica
promienista cewki w obrebie pojedynczego

stoja najpierw powieksza sig, a w kierunku
granicy stoja maleje.

Ostateczna wielkos¢ komorki ksylemu,
a takze grubo$¢ sciany zalezg od przebiegu
cyklu rozwojowego komorki, obejmujacego 3
fazy: podziatu, promienistego wzrostu i doj-
rzewania. Skrocenie czasu przebywania ko-
morki w fazie wzrostu powoduje powstawa-
nie komoérek o mniejszej $rednicy, a wydtu-
zenie czasu przebywania komorki w fazie
dojrzewania sprzyja odkladaniu grubszego
poktadu wtdrnej Sciany komorkowej. Jedno
i drugie prowadzi do powstawania typo-
wych cewek drewna po6znego (Wodzicki
1971)

Wewnatrzosobniczym zmianom ulegaja
tez wymiary promieni. W stojach przyrdze-
niowych w kilkudziesiecioletnim pniu nie
spotyka sie promieni wyzszych niz 7-komor-
kowe (przewazajg promienie 1-5-komdrko-
we), podczas gdy w stojach zewnetrznych
w tym samym pniu liczne sg promienie na-
wet  kilkunastokomérkowe
1979).

Drewno sosny nalezy do twardzielowych.
Strefa bielu w okoto 100-letnim pniu, na wy-
sokosci piersnicy, obejmuje okoto 35 zewnet-
rznych stojow rocznych przyrostéw (Necesa-
nY 1966).

U sosny, w wyniku naprezer powstatych
pod wpltywem r6znych czynnikéw (silne
wiatry, okis¢ $niegowa, zalewanie), w pniu
i w gateziach tworzy sie drewno kompresyj-
ne (Westing 1965; Neéesany i Oberlandero-
va 1967; Shelbourne i Ritchie 1968; Yama-
moto i Koztowski 1987 oraz inni). ROzni sie
ono od drewna normalnego szeregiem cech
budowy mikroskopowej i submikroskopo-
wej, ktére decydujg o wihasciwosciach fizycz-
nych i mechanicznych drewna. Cewki drew-
na kompresyjnego sa krotsze od poréwny-
walnych z nimi pod wzgledem potozenia
cewek drewna normalnego; w przekroju sg
zaokraglone, czego nastepstwem sa przest-
rzenie miedzykomdrkowe, ktoérych nie ma
w drewnie normalnym. Sciany cewek drew-
na kompresyjnego sa grubsze, majg liczne
szczelinowe spekania, we wtdrnej Scianie
brak jest poktadu wewnetrznego (S3), a pok-

(Cavéavadze
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fad Srodkowy (S2) jest silniej rozwiniety
i zdrewniaty niz w drewnie normalnym
(Necesany 1961).

U sosny zwyczajnej istnieje bezposredni
przyczynowy zwigzek pomiedzy tworzeniem
sie drewna kompresyjnego a stezeniem niek-
térych fitohormonéw, gtdwnie 1AA (Necesa:
ny 1958; Hejnowicz | Tomaszewski 1969 oraz
inni).

4.15. ROZWOJ | BUDOWA KORZENIA

Merystem wierzchotkowy korzenia sosny
zwyczajnej, podobnie jak u wiekszosci in-
nych przedstawicieli klasy Coniferae, ma jedno
centrum komorek inicjalnych (tabl. 4.17B, C),
zapoczatkowujgcych rozwoj wszystkich prat-
kanek twdrczych, czyli histogenow. Sg nimi:
kalyptrogen inicjujacy rozwoj czapeczki, ple-
rom tj. przyszty walec osiowy oraz peryblem
dajacy poczatek korze pierwotnej, a proto-
derma - epidermie. Zewnetrzne czesci cza-
peczki w miare wzrostu korzenia ztuszczajg
sie, a w okresie* zimowego spoczynku korko-
waciejg. Powstajgca w ten sposéb pochwa
skorkowaciatych komorek, tzw. metakutis,
stanowi zabezpieczenie delikatnych tkanek
wierzchotkowej czesci korzenia przed nieko-
rzystnymi wptywami $rodowiska zewnetrz-
nego. Metakutis siega az do strefy wydtuza-
nia korzenia, gdzie t3cz.y sie ze skorkowaciatg
endoderma. Po wznowieniu wzrostu korze-
nia metakutis w tej strefie ulega rozerwaniu
i wraz ze ztuszczajagcymi sie warstwami cza-
peczki zostaje zrzucony. Przed kolejng fazg
spoczynku wyksztatca sie nowy metakutis.
W krétkich korzeniach sosny pierscienie me-
takutisu wyznaczajg granice kolejnych faz
wzrostu korzenia (Plaut 1910).

Korzen sosny zwyczajnej jest diarchiczny;
wystepujg w nim 2 pasma pierwotnego floe-
mu i ksylemu, z ktérych kazde jest dwoiste
i obejmuje w ksztalcie litery V pierwotny
przewdd zywiczny. Kambium zaklada sie po
zewnetrznej stronie ksylemu i wewnetrznej
floemu, w wyniku czego pierscieri kambium
ogladany na przekroju poprzecznym korze-
nia ma poczatkowo przebieg falisty. Z cza-

sem, w wyniku nierbwnomiernie roztozonej
aktywnosci kambium (wiekszej do wew-
natrz) przyjmuje posta¢ regularnego cylindra.

Ksylem wtérny korzenia ma budowe
podobng do pnia. Rozmiary komorek zmie-
niajg sie réwniez w podobny sposob. Jednak
wartosci maksymalne sg w ontogenezie ko-
rzenia osiggane znacznie wczesniej. Dhugosc
cewki, np. rodnie na jednym poziomie, w Kie-
runku od osi na zewnatrz w ciggu okoto 10
lat, po czym spada i okoto 30 roku ustala sie
(Sanio 1872). (W pniu przecietna dtugosc
cewki wzrasta do okoto 60-80 roku - Schul-
tze-Dewitz 1965 lub dluzej - Hartig, cyt.
Schultze-Dewitz 1965.)

Przecietne wymiary cewki w korzeniu sg
takie same lub nieco wieksze niz w pniu.
Znaczne sg jednak pod tym wzgledem r6zni-
ce w obrebie korzenia poziomego; w jego
czesci odstonietej cewki sg wezsze i krétsze
niz w czesci pograzonej w glebie. Réznice,
w przypadku niektorych cech, siegajg nawet
50-60% (Fayle 1968).

W Kkorzeniach sosny wystepuje drewno
kompresyjne. Tworzy sie ono po dolnej stro-
nie poziomo rosngcego korzenia, ktérego
cze$¢ gorna jest odstonieta. W korzeniach
rosngcych pionowo i w korz.eniach pozio-
mych, lecz znajdujacych sie catkowicie w gle-
bie', drewno kompresyjne nie tworzy sie (fa-
yle 1968).

4.1.6.ROZWOJ | BUDOWA LISCIA

Doak (1935) wyr6znia u sosen Kilka-
nascie wyspecjalizowanych typéw organow
pochodzenia lisciowego, z ktorych najwaz-
niejsze sa:

1. Licienie.

2. Liscie pierwotne (igty), rozmieszczone
pojedynczo na todydze siewki.

3. Luski pakowe: ptone, bez pgkéw pach-
winowych i ptodne, czyli wspierajace paki
pachwinowe.

4. kuski krétkopedowe, tworzace wokét
igiet pochewke.

5. Liscie wiasciwe, czyli igly lub szpilki.
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6. Luski nasienne, kazda z dwoma megas-
porofilami.

7. Mikro- i megasporofile.

W niniejszym rozdziale omdéwione sg
gtéwnie liscie whasciwe, czyli igly.

Zawiazki igiet, inicjowane na wierzchotku
krétkopedu na przetomie sierpnia i wrzesnia,
tj. w koncowej fazie dziatalno$ci merystemu
wierzchotkowego krétkopedu, osiagaja przed
zimg dtugos¢ okoto I mm. Wydtuzanie igiet,
wznowione na wiosng nastepnego sezonu,
trwa do konca lipca.

Ustawienie igiet na krotkopedzie w sto-
sunku do pedu macierzystego moze by¢é row-
nolegte, prostopadte lub skosne. W przebada-
nych przez Doaka (1935) krotkopedach sos-
ny zwyczajnej 62% ogo6lnej ich liczby miato
plaszczyzne faczacq osie obu igiet ustawiong
prostopadle w stosunku do pedu macierzys-
tego, a 23% réwnolegle. Sposob ustawienia
igiet jest prawdopodobnie nastepstwem u-
miejscowienia na wierzchotku krotkopedo-
wym pierwszych podziatow peryklinalnych
(stycznych do powierzchni wierzchotka), pro-
wadzacych do powstania uwypuklen primor-
diéw lisciowych, a nie skrecania si¢ osi krot-
kopedu w jego pdzniejszym rozwoju.

Zarys poprzecznego przekroju igly, w
srodkowej czesci, jest potkolisty (tabl. 4.7A).
Epiderma jest jednowarstwowa; jej komorki
sq gruboscienne, z silnie zredukowanym
Swiattem komoérkowym i charakterystyczny-
mi szczelinowymi przewezeniami skierowa-
nymi ku naroznikom komérki. Epiderme
pokrywa gruby nabtonek (kutykula). Jego
grubo$¢ wynosi $rednio 3 gm (Nesterovié¢
i in. 1986). Pod epiderma znajduje sie jedno-
warstwowa hypoderma, ktéra na bocznych
krawedziach igly sklada sie zwykle z 2
warstw komorek. Kontakt ze Srodowiskiem
zewnetrznym umozliwiajg aparaty szparko-
we, rozmieszczone po obu stronach igly. Apa-
raty szparkowe rozwijajg sie rowniez, w tus-
kach pakowych (tabl. 4.3C). Po gérnej, do-
osiowej czyli brzusznej stronie igly aparatow
szparkowych jest wiecej na jednostce po-
wierzchni niz po dolnej (odosiowej czyli
grzbietowej) stronie. Na I mm2 powierzchni
igly po stronie doosiowej znajduje sie np. 116

aparatow szparkowych, a po stronie odosio-
wej 84 (Nesterovi¢ i in. 1986). Liczba apara-
tow szparkowych zalezy od dtugosci igly, ale
ich zageszczenie tej zaleznosci nie wykazuje.
W obrebie igly zageszczenie aparatow szpar-
kowych maleje od Srodka ku szczytowi igly
i ku jej nasadzie (Zelawski i Gowin 1967).

W budowie aparatu szparkowego wyréz-
niajg sie dwie komorki szparkowe o nerko-
watych ksztattach oraz 6 komdrek przyszpar-
kowych, nie r6znigcych sie od innych komo-
rek epidermy. Pomiedzy komoérkami szpar-
kowymi istnieje waska szczelina (szparka),
przechodzaca ku wnetrzu igly w rozlegly
przestrzenn miedzykomaérkows (jame przede-
chowa), wchodzacg w sklad systemu przest-
rzeni miedzykomdérkowych miekiszu asymi-
lacyjnego.

Migkisz asymilacyjny (mezofil) jest jedno-
rodny. Sciany komorek sg silnie pofatdowane,
z wyrostkami skierowanymi do wnetrza ko-
morki (tabl. 4.7E), dzieki czemu znacznie
powieksza sie powierzchnia zewnetrznej bto-
ny cytoplazmatycznej, co ma duze znaczenia
dla proceséw fotoasymilacyjnych. W mezofilu
wystepujg przewody zywiczne (tabl. 4.7A, B),
w liczbie od kilku do kilkunastu (Nesterovié¢
i in. 1986; Schutt i Hattemer 1959), a nawet
wiecej (Chira 1964 - do 25, Sokotowski 1931
- do 30). Liczba przewodéw wzrasta z wie-
kiem drzewa (m. in. Petrenko 1967). Na
poprzecznym przekroju igly z drzewa 3-let-
niego znajdowato sie od 2 do 11 przewoddw
zywicznych, a w igtach drzew starszych 5-14.
Liczba przewoddéw maleje od Srodka iglty ku
szczytowi (i ku jej nasadzie).

U sosny zwyczajnej przewody zywiczne
wystepuja prawie wylacznie pod hypoderma
i sa otoczone komorkami sklerenchymatycz-
nymi (tabl. 4.7A, B). W pojedynczych przy-
padkach sg rozmieszczone w gtebszych pok-
tadach miekiszu asymilacyjnego. Przewody
zywiczne sg wystane cienkos$ciennymi ko-
morkami wydzielniczymi.

Cylinder centralny w igle jest oddzielony
od mezofilu parenchymatyczng pochwg wo-
kotwigzkows (tabl. 4.7A). W skiad cylindra
wchodzg 2 wigzki naczyniowe otoczone
tkanka transfuzyjng (tabl. 4.7D). W wigzce
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Tablica 4.1. Budowa zawiazka pedu

A - potowa marca; centralny przekréj podtuzny E - dolne tuski ptong; przekr6j podtuzny; potowa
B - wierzchotek terminalny zima; centralny prze- marca
kréj podtuzny F - zawigzek pedu w strefie tusek terminalnych;
cp - ptyta kolenchymatyczna przekrdj poprzeczny; potowa kwietnia

C - fragment tuski wspierajacej
rd - przewdd zywiczny
D - zawiazek pedu w strefie krétkopedowej; prze-
kréj poprzeczny; poczatek maja
ds - krétkoped

Tablica 4.2. Zawigzek pedu na przekroju podtuznym
A - poczatek czerwca D - dezintegracja komorek ptyty kolenchymatycz-
B - potowa lipca nej; druga potowa maja
C - fragment nasadowej czesci wierzchotka termi-
nalnego (tabl. 4.1B)
cp - plyta kolenchymatyczna

Tablica 4.3. Zawigzki lisciowe na przekroju poprzecznym

A - krétkoped; potowa kwietnia B - dtugoped; potowa marca
sc - tuska wspierajaca oznaczenia jak w A
p - tuska profillowa C - aparat szparkowy w gérnej (odosiowej) epider-
¢ - tuska katafillowa mie tuski wspierajacej krotkoped; poczatek maja

1 - zawigzek igly

Tablica 4.4. Wierzchotek terminalny i jego strefy

A - wierzchotek terminalny bocznego paka; central D - wierzchotek zawiazka krétkopedu w poczatko-
ny przekrdj podtuzny; potowa kwietnia wej fazie rozwoju; poczatek lipca
dy - strefa dystalna sc - tuska wspierajaca
ps - strefa proksymalna E - zawigzek dtugopedowego paka bocznego;
B - wierzchotek terminalny; centralny przekréj potowa kwietnia

podtuzny; potowa czerwca

C - sezonowa zmiana przecietnych wymiaréw
wierzchotka terminalnego i jego stref w paku
terminalnym

Tablica 4.5. Ksylem wtérny; przekréj poprzeczny (A, B) i podtuzny - styczny (C, D)
rd - przewod zywiczny

Tablica 4.6. Ksylem wtérny; przekréj podtuzny - promienisty
rt - cewki promienia tr - trabekule
rp - komorki parenchymatyczne promienia bp - jamki lejkowate z pasemkami Sanio

Tablica 4.7. Budowa igty

A - Srodkowa czes¢ igly; przekréj poprzeczny D - fragment igly; przekr6j podtuzny
en - pochwa wokoétwigzkowa tt - tkanka transfuzyjna

B - fragment igly; przekr6j poprzeczny E - mezofil

C - wigzka naczyniowa me - komoérki mezofilu z wyrostkami $cian
fl - floem en - pochwa wokétwigzkowa
X - ksylem

f - widkna miedzywigzkowe
tt - tkanka transfuzyjna

Tablica 4.8. Meskie paki kwiatowe w réznych fazach rozwoju; przekréj podtuzny

mc - mikrostrobile D - poczatkowa faza r6znicowania meskich kwia-
A, B - zima tow; poczatek sierpnia
C - poczatek maja E - réznicowanie mikrosporangiéw; potowa sierpnia
Tablica 4.9. Rozwoj kwiatu meskiego
A - koniec czerwca E - jak D, poczatek wrzesnia
B - inicjowanie tusek Katafillowych (c); potowa lipca m - mikrosporofil
C - jak B, potowa sierpnia F - réznicowanie mikrosporangiéw; potowa

D - inicjowanie mikrosporofili; potowa sierpnia wrzesnia
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Tablica 4.10. Rozw6j mikrospor
A - mikrosporofile; przekrdj poprzeczny; 28 kwiecien
B - fragment mikrosporofila (,x" na fot. A); jednoko-
moérkowe mikrospory
C - podziaty mitotyczne komérek archesporial-
nych; potowa marca

Tablica 4.11. Rozwoj zenskiej szyszeczki kwiatowej;
A - zawiagzek szyszeczki (s) w dtugopedowej stre-
fie paka; zima
B - zawigzek szyszeczki (s); koniec marca
C - zawiazek szyszeczki (s); zima

Tablica 4.12. Rozwoj zalazka po zapyleniu
A - kilka dni po zapyleniu; 28 maj
n - oérodek
ms - ziarno pytku
mgs - megaspora po | podziale mejotycznym
B - okoto 11 miesiecy po zapyleniu; potowa kwiet-
nia; obraz powierzchniowy wolnojgdrowego

megagametofitu

n - oérodek

g - megagametofit
t - tapetum

Tablica 4.13. Rozwoj archegonium
A - komorki macierzyste archegonium (cia) przed
podziatem; koniec maja
B - komérka archegonialna (a) w poczatkowej fazie
rozwoju (po oddzieleniu sie komorki szyjnej);
koniec maja

Tablica 4.14. Rozwdj komorki jajowej
A - potowa czerwca
cc - komérka centralna
B - szczytowa cze$¢ osrodka zniszczona przez
rosnace tagiewki pytkowe; potowa czerwca
j - jadro komorki tagiewkowej

D - pierwszy podziat mejotyczny komérek macie-
rzystych mikrospor
E - tetrady mikrospor

przekréj podtuzny

D - fragment szyszeczki z tuskami nasiennymi (0s)
i tuska wspierajaca (bs) okoto 2 tygodnie po
zapyleniu; poczatek czerwca

C - okoto 12 miesiecy po zapyleniu; potowa maja
mi - mikropylarna cze$¢ osrodka
in - ostonka (integument)
g - megagametofit
t - tapetum
D - megagametofit w fazie odktadania $cian komor-
kowych; koniec maja

C - silnie zwakuolizowane komorki centralne;
potowa czerwca
nc- komorki szyjne
cc - komérka centralna

C, D - archegonium po podziale komérki central-
nej na jajowa (ec) i kanatowo-brzuszng (vc);
druga potowa czerwca

nc - komorki szyjne

Tablica 4.15. Budowa megagametofitu (A - C) i o$rodka (D)

A - silnie perforowana wspélna $ciana archego-
nium i otaczajacych ja komérek tapetum (t);
druga potowa czerwca

B - wielkojadrowe komérki tapetum (t)

C - bezpos$rednio przed zaptodnieniem; niezniszczo-
ne komorki szyjne (nc); przekréj poprzeczny

nc - komorki szyjne

Tablica 4.16. Rozw0j prazarodka
A - po podziale zygoty; 27 czerwiec
npe - jadra prazarodka
d - degenerujace archegonium
B - degenerujaca komdrka jajowa (ec); 26 czerwiec

Tablica 4.17. Rozw6j zarodka
A - okoto 3 tygodnie po zaptodnieniu
g - megagametofit
B - okoto 5 tygodni po zaptodnieniu
cl - liscienie
g - megagametofit
ia - inicjaly apikalne wierzchotka pedu

D - mikropylarna cze$¢ osrodka tuz ponad mega-
gametofitem; przekr6j poprzeczny
sm - $ciana o$rodka
in - ostonka

C - czterojadrowy prazarodek otoczony neocyto-
plazma, w czasie podziatu jader (na zdjeciu wi-
doczne sg tylko 2 z 4 jader)

D - o$miokomérkowy, dwupietrowy prazarodek (pe);
widoczne sa tylko 4 z 8 komorek; 30 czerwiec

ri - inicjaty wierzchotka korzenia
rc — czapeczka korzeniowa
C - okoto 2 miesigce po zaptodnieniu (druga
potowa sierpnia)
(objasdnienia jak w B)



TABLICA 4.10.

0,02



TABLICA 4.11.

http://rcin.org.pl



TABLICA 4.12.

http://rcin.org.pl



TABLICA 4.13.

P>0OIm,

0,03

oAt wI

wWit " e

«L .Jtr ¥J&-/7TnT3tofflar



TABLICA 4.14.

http://rcin.org.pl



TABLICA 4.15.

http://rcin.org.pl



TABLICA 4.16.

http://rcin.org.pl



TABLICA 4.17.

http://rcin.org.pl



Anatomia i embriologia 81

floem znajduje sie po odosiowej (grzbietowej)
stronie, ksylem po stronie doosiowej (brzusz-
nej) (tabl. 4.7C).

Elementy naczyniowe wiazki sg utozone
w regularne, promieniste szeregi, pomiedzy
ktorymi wystepuja pojedyncze pasma komo-
rek parenchymatycznych. Obie wigzki sg po-
taczone kilkukomoérkowym pasmem skleren-
chymy (tabl. 4.7A). Miara rozstepu pomiedzy
wigzkami jest pozytywnie skorelowana ze
Srednicg igly i z liczbg szeregbw aparatow
szparkowych na jej powierzchni (Bobowicz
i Radziejewska 1989).

Tkanka transfuzyjna sklada sie z mart-
wych cewek i zywych komdrek parenchyma-
tycznych, ktore poprzez jamki sg potaczone

4.2. I

Rozwdj i budowa organdw generetyw-
nych oraz przebieg procesu zaptodnienia
i rozwoju zarodka sosny zwyczajnej sg pod-
recznikowymi przyktadami dotyczacymi kla-
sy Conife-rae (np. Coulter i Chamberlain
1910; Malinowski 1980; Rodkiewicz 1984).

Stosunkowo bogata jest literatura z obsza-
ru zasiegu tego gatunku: HAkansson (1956);
Wareing (1958); Sarvas (1962); Michai.evs:
KAJA (1963); Girgidov i wsp. (1964); Kozubov
(1974); Kupila-Ahvenniemi i wsp. (1980) oraz
inni.

Meskie i zenskie organy ,kwiatowe"
u sosen to mikro- i megasporofile. Mikrospo-
rofile sq zebrane w szyszeczki, ktére znajduja
sie w nasadowej czesSci pedu.i potozeniem
odpowiadajg krotkopedom (tabl. 4.8). Megas-
porofil stanowi cze$¢ tuski nasiennej bedacej
homologiem kwiatu (Doak 1935). tuski na-
sienne sg inicjowane w pachwinach zawigz-
kow tusek wspierajgcych, znajdujacych sie na
osi paka generatywnego, ktéry potozeniem
na pedzie odpowiada dtugopedowemu pako-
wi bocznemu (tabl. 4.11A, B).

z pochwa wokotwiazkowg, a tym samym
z mezofilem. W $cianach cewek transfuzyj-
nych wystepujg jamki lejkowate, umozliwia-
jace kontakt z cewkami wigzki naczyniowej
(tabl. 4.7D).

W iglach sosny zwyczajnej istnieje ogra-
niczony, jednostronny przyrost wtérny; kam-
bium odkiada tylko elementy wtérnego floe-
mu. Swiadczy o tym zwiekszanie sie liczby
komérek floemu w promienistym szeregu,
$rednio z okoto 12 w igle jednorocznej do 22
w igle dwuletniej i do 29 w igle czteroletniej,
podczas gdy w ksylemowej czesci wigzki
w iglach réznego wieku $rednia liczba komo-
rek w szeregu jest mniej wiecej taka sama
(Ewers 1982).

ORGANOW GENERATYWNYCH

4.2.1. MIKROSPOROFIL

| mikrosporogeneza

Zawigzki meskich kwiatéw pojawiajg sie
w paku wegetatywnym w pachwinach tusek
wspierajagcych w potowie czerweca, tj. okoto 2
tygodnie wczesniej niz odpowiadajace im
potozeniem zawigzki krotkopeddéw, co stano-
wi podstawe dla rozroznienia pagkow w tej
fazie ich rozwoju (Hejnowcz, niepubl).
W po6zniejszym okresie cechg umozliwiajaca
odréznienie zawigzka kwiatowego od krot-
kopedowego jest wielko$¢ wierzchotka;
wierzchotki przysztych kwiatow sg szersze
i wyzsze niz wierzchotki krotkopedowe. Roz-
woj obu typdw zawigz kdw poczatkowo prze-
biega podobnie; kolejno sg inicjowane 2 tuski
profillowe i kilka katafillowych, po czym za-
miast igiet (w pagku wegetatywnym) powstajg
w paku kwiatowym zawiazki mikrosporofili
(tabl. 4.9D, E).

Udziat kwiatéw meskich w ogolnej licz-
bie jednostek pedu w krétkopedowej strefie
macierzystego pedu wynosi $rednio 66% (60-80)
(obserwacje wiasne, niepubl.).
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Zawigzki  wszystkich  mikrosporofili
w pojedynczym kwiecie sg inicjowane przez
okoto 4 tygodnie, a wszystkie ,kwiaty"
w paku powstajg w ciggu okoto 6 tygodni.

Po doosiowej stronie mikrosporofila, u je-
go nasady roznicujg sie w warstwie epider-
malnej 2 mikrosporangia (tabl. 4.9F). W wy-
niku licznych podziatéw wyodrebnia sie Scia-
na mikrosporangium, tapetum i tkanka spo-
rogenna. W tej fazie rozwoju mikrosporofile
zimuja, cho¢ pewne symptomy fizjologicznej
aktywnosci komérek sporogennych sg obser-
wowane nawet w okresie zimy (Kupila-Ah-
VENNIEMI 1966; 1977; KuPILA-AHVENNIEMI | PI-
Hakaski 1966; Kupila-Ahvenniemi i in. 1966;
1978)

Tapetum wykazuje znaczng aktywnos$¢
fizjologiczng i mitotyczng. Liczne sg w nim
endomitozy, w wyniku ktérych powstajg ko-
morki 2-jadrowe z kilkoma jaderkami lub
jadra poliploidalne.

Rozwo6j mikrospor zostaje wznowiony na
wiosne. Jadra komorek sporogennych dzielg
sie, cytoplazma staje sie optycznie gestsza niz
w sgsiednich komorkach (tabl. 4.10C); rézni-
cujg sie komorki macierzyste mikrospor (tabl.
4.10D). Pierwszy, mejotyczny podziat komor-
ki macierzystej mikrospor prowadzi do pow-
stania diady, a nastepny tetrady mikrospor
(tabl. 4.10E) ze zredukowang liczbg chromo-
somow. Kilka dni po6zniej wspdlna Sciana
komdrkowa tetrady ulega rozpuszczeniu
Kazda z mikrospor, otoczona wiasng $ciang
staje sie funkcjonujgcg mikrosporg (ziarnem
pytku), zdolng do dalszego rozwoju.

4.2.2. MIKROGAMETOGENEZA

Podczas dojrzewania ziarna pytku na jego
powierzchni réznicuje sie¢ charakterystyczna,
ztozona sporoderma, sktadajgca sie z zewnet-
rznej, uwarstwionej, sporopoleninowej egzy-
ny i celulozowo-pektynowej intyny. Na dys-
talnym biegunie ziarna pytku, pomiedzy
warstwami egzyny, tworzg sie pecherzyki,
ktére poczatkowo sg wypetnione wodnym
roztworem réznych substancji. Po wyparo-
waniu wody w pecherzykach pozostaje po-

wietrze, ktore ulatwia przenoszenie pytku
przez wiatr.

Jadro mikrospory dzieli sie; powstajg 2
nierdwnej wielkosci komorki; mniejsza staje
sie komorka przedros$lowa, wieksza dzieli si¢
ponownie, odktadajgc drugg komorke przed-
rosSlowg i komorke generatywna. Po podziale
komdrki generatywnej powstaje komdrka an-
terydialna i tagiewkowa, a komorki przed-
roslowe degenerujg. Mikrogametofit w doj-
rzatym ziarnie pytku skiada sie wiec z komo-
rek: anterydialnej i fagiewkowej oraz ze zde-
generowanych komorek przedroslowych.
Dalszy rozwdj przedrosla (mikrogametofitu)
odbywa sie w zalgzku, w rosnacej tagiewce.

4.2.3. MEGASPOROFIL

| megasporogeneza

Zawigzki zenskich szyszeczek kwiato-
wych (strobile) wyodrebniajg sie w pachwi-
nach tusek wspierajacych (ptodnych), w gor-
nej, dtugopedowej strefie wegetatywnego pa-
ka (tabl. 4.11A, B), na przetomie sierpnia
i wrzesnia. Sg juz wolwczas rozpoznawalne
pod mikroskopem, gdyz maja silniej niz paki
dtugopedowe rozwiniete wierzchotki z roz-
budowang strefg rdzeniowg i charakteryzujq
sie wiekszg aktywnoscig mitotyczng niz
wierzchotki dtugopedowe.

Szyszeczki kwiatowe, na ponad 500 pe-
dach z kilkunastoletnich szczepéw dwoch
zbadanych klondw, stanowity okoto 28%
wszystkich dtugopedowych pakéw bocz-
nych. Wéréd peddéw z zenskimi pgkami naj-
czestsze (32%) miaty 1 pak wegetatywny i 1
zenski lub 2 wegetatywne i 1 zenski (29%
pedéw), a w 16% przypadkéw jedynym pa-
kiem bocznym byt pak kwiatowy (obserwacje
wiasne, niepubl.).

Na wierzchotku paka kwiatowego, pod-
obnie jak w zawigzku paka dtugopedowego,
przed zima powstajg 2 tuski profillowe i kil-
ka katafillowych. Nastepnymi jednostkami
tworzonymi na wierzchotku paka generatyw-
nego sg zawigzki tusek wspierajacych, ktdre
w postaci niewielkich uwypuklen sg widocz-
ne w zimowym paku (tabl. 4.11C). Ich dalszy
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rozwéj i proces inicjowania nowych tusek
wspierajgcych odbywa sie na wioshe.
W kwietniu w pachwinach tusek wspieraja-
cych srodkowej strefy szyszeczki sg inicjowa-
ne tuski nasienne. U nasady tuski nasiennej,
po jej doosiowej stronie, roznicujg sie 2 zalgz-
ki (megasporangia) (tabl. 4.11D). Wigkszos¢
z nich degeneruje w réznych fazach rozwoju
szyszki. Na 50-60 tuskach nasiennych
w szyszce, tuz przed zaptodnieniem, znajdo-
wato sie $rednio tylko 14 (7-20) wyksztatco-
nych zalgzkéw, w tym 12% tusek miato po 2
i 8% po jednym zalgzku (obserwacje wiasne,
niepubl.).

Zalgzek sktada sie z osrodka (nucellus)
i pojedynczej ostonki (integumentum), ktéra
w fazie poprzedzajacej zapylenie jest na
szczycie otwarta, a jej krawedzie sg odgiete
na zewnatrz. Pomiedzy krawedziami ostonki
znajduje sie kanat mikropylarny, przechodza-
cy ponad osrodkiem w niewielkg komore
pytkowa (tabl. 4.12A). Na biegunie przeciw-
legtym, tzw. chalazalnym, o$rodek jest z os-
tonkg zrosniety. W czesci niezrosnietej osro-
dek jest otoczony silnie zgrubiatg, celulozows
$ciang (tabl. 4.15D).

W osrodku, pod epidermg mikropylarnej
czesci zalgzka, jeszcze przed wyodrebnie-
niem zaczatk6w ostonki, réznicuje sie komor-
ka pierwotnego archesporu. Dzieli sie ona na
parietalng i sporogenng. Z komorki parietal-
nej rozwija sie mikropylarna czes¢ osrodka,
a ze sporogennej - archespor, w obrebie kto-
rego wyodrebnia sie jedna lub kilka komdrek
macierzystych megaspor (megasporocyty).
Jedna z nich staje sie mejocytem. Z mejocytu,
po dwdch podziatach mejotycznych, powsta-
je linearna tetrada megaspor, z ktorych trzy
degenerujg, a czwarta, chalazalna, staje sie
komodrka macierzystg zenskiego przedrosla
(megagametofitu) (tabl. 4.12A). Rozwdj me-
gagametofitu jest wiec monosporowy.

4.2.4. MEGAGAMETOGENEZA
Pierwsza faza rozwoju megagametofitu

obejmuje podziaty jader bez cytokinezy i jest
rozdzielona okresem zimowego spoczynku.

Jadra gromadzg sie w przysciennym pokia-
dzie cytoplazmy silnie zwakuolizowanego
przedrosla (tabl. 4.12B, C). Catkowita liczba
cykli mitotycznych w fazie przedrosla jadro-
wego wynosi 2’1, co oznacza, ze pod Koniec
tej fazy megagametofit skiada sie z okoto
2000 jader (Ferguson, cyt. Coulter i Cham-
berlain 1910; Favre-Duchartre 1970), z cze-
go przed zimg powstaje zaledwie kilka (ob-
serwacje wiasne, niepubl.).

Proces tworzenia $cian komorkowych
roz.poczyna sie od zewnatrz i postepuje cen-
tripetalnie (tabl. 4.12D). Komérki wewnetrz-
ne pozostajg ku wnetrzu gametofitu otwarte
i majg charakter alweoli.

Pierwsze $ciany komoérkowe pojawiajg sie
w przedro$lu w potowie maja. Juz kilka dni
p6zniej, w powierzchniowej warstwie mikro-
pylarnej czesci przedrosla roznicujg sie ko-
morki macierzyste archegonidw (tabl. 4.13A,
B). W zalgzku sosny zwyczajnej znajdujg sie
zwykle 2-4 archegonia (Vazart 1959; Came-
fort 1956 oraz obserwacje wiasne), a nawet
5 (Favre-Duchartre 1970).

Komorka inicjalna archegonium odklada
komorke szyjng (z ktorej po kolejnych po-
dziatach powstaje 8-komorkowa szyjka) oraz
komorke centralng (tabl. 4.13C, 14A i 15C).
Komérka centralna na krétko przed zaptod-
nieniem oddziela matg komérke kanatowo-
brzuszna, a wieksza staje sie komorka jajowa
(tabl. 4.14C, D). Cytoplazmag komorki central-
nej jest silnie zwakuolizowana i ma pianko-
watg strukture (tabl. 4.14A). W miare dojrze-
wania wakuole zanikajg i bezposrednio
przed podziatem komorki nie sg juz widocz-
ne w mikroskopie $wietlnym. Cytoplazma
dojrzatej komorki jajowej jest wzglednie jed-
norodna (tabl. 4.14C, D). We wspolnej Scianie
komorki jajowej i sgsiadujacych z nig komo-
rek gametofitu, silnie rozbudowany jest sys-
tem jamek prostych (tabl. 4.15A). Komorki
gametofitu, otaczajagce komorke jajowsq (tape'-
tum) maja znacznie wieksze jadra, z liczniej-
szymi jaderkami i gestszag cytoplazmg niz
inne komorki tej tkanki (tabl. 4.15A, B).
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Ryc. 4.6. Przebieg cyklu generatywnego u sosny
Zwyczajnej

megagametofi t

sporolit

szyszki. Wzrost szyszKi zostaje przerwany az
do wiosny nastepnego sezonu (ryc. 4.7). tus-
ki nasienne sg przed zapyleniem maksymal-
nie rozchylone. W okienku ostonki pojawia
sie kropla zapylajaca, ktora wylapuje pytek.
Wewnetrzna powierzchnia ostonki od strony
kanatu mikropylarnego pokryta jest sluzowg
wydzieling, ktora wysychajac wcigga pytek
osiadajagcy na powierzchni osrodka. Mecha-
nizm tego procesu zostat po raz pierwszy
zbadany i opisany juz na przetomie XIX i XX
wieku przez Strasburgera Oraz Fergusson
(cyt. Maheswari i Konar 1971). Przejscie
ziarn pytku przez kanat mikropylarny trwa
zaledwie kilka minut, po czym zostaje on
zamkniety, a wydzielina mikropylarna zre-
sorbowana przez o$rodek. Swiadczy o tym
masowe pojawienie sie skrobi w szczytowej
czesci osrodka (tabl. 4.14B). Prawie natych-
miast rozpoczyna sie wzrost tagiewki pytko-

zaznaczony stopien zageszczenia skrobi w rdznych czesciach szyszki; pole czyste - brak skrobi

4.2.5. ZAPYLENIE

W warunkach klimatycznych Polski za-
pylenie u sosny zwyczajnej nastepuje w dru-
giej potowie maja (ryc. 4.6 i 4.7). Zenska
szyszeczka kwiatowa ma woéwczas dtugosé
okoto 0,7 cm i jest wyniesiona ponad wierz-
chotkowg cze$¢ wydtuzajagcego sie pedu,
a zalazki czescig mikropylarng skierowane sg
prostopadle lub nieco skosnie w dot osi

wej, do ktdrej przechodzg jadra obu komorek
mikrogametofitu: tagiewkowej i anterydialnej.

4.2.6. ZAPLODNIENIE

Zaptodnienie w warunkach srodkowo-za-
chodniej Polski (w Kérniku) nastepuje w 3
dekadzie czerwca, tj. 13 miesiecy po zapyle-
niu (ryc. 4.6 i 4.8). Zlewanie sie gamet jest
trudne do zaobserwowania, gdyz trwa bar-
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Ryc. 4.8. Rozwoj dwuletniej szyszki (uwaga jak przy ryc. 4.7)

dzo krdtko i nawet zageszczenie terminéw
obserwacji nie dostarcza jasnego obrazu tego
procesu, zwilaszcza ze jadro komorki jajowej
wykazuje w tej fazie rozwoju bardzo duzg
oporno$¢ na barwienie (Mc William Mergey
1958).

Ziarno pytku, znajdujace sie na powierz-
chni osrodka, stymuluje intensywny rozwoj
megasporocytu, ktéry w tym czasie znajduje
sie w fazie podziatow mejotycznych, prowa-
dzacych do powstania 4 megaspor. tagiewka
dochodzi do potowy dlugosci mikropylamej
czesci osrodka, gdzie jej wzrost zostaje przer-
wany do wiosny nastepnego sezonu. Wiosna,
w ciggu 3 miesiecy fagiewka przerasta tkanki
osrodka i dochodzi do szczytu megagameto-
fitu. Komorka anterydialna tagiewki pytko-
wej dzieli sie wlwczas na trzonows i gene-
ratywng wiasciwa, a ta ostatnia na 2 komorki
plemnikowe.

Koniec fagiewki, niszczac komorki szyjne,
dochodzi do archegonium. Szczytowa czes¢
tagiewki peka i jej zawartos¢ zostaje wyrzu-
cona do cytoplazmy komorki jajowej. W ob-
szarze mikropylarnym komorki jajowej poja-
wiajg sie 1 lub 2 wakuole recepcyjne. S one
widoczne nawet we wczesnych stadiach roz-
woju prazarodka (tabl. 4.16A). W niezapto-
dnionych komorkach jajowych wakuoli re-
cepcyjnych nie obserwowano (tabl. 4.16B).

Do cytoplazmy komorki jajowej przecho-
dzg oba plemniki, jadro komorki trzonowej

i tagiewkowej, plastydy, ziarna skrobi i inne
sktadniki cytoplazmatyczne mikrogametofi-
tu. Jadro komorki jajowej powieksza sie,
chromatyna ulega rozproszeniu (stad bardzo
staba barwliwos$¢ jadra) i przemieszcza sie do
centrum komorki. Jeden z plemnikéw docho-
dzi do jadra komorki jajowej, drugi, tacznie
z pozostatymi komdrkami mikrogametofitu,
pozostaje w mikropylamej czesci komorki ja-
jowej i wkrotce degeneruje. W procesie tacze-
nia si¢ obu jader (komorki plemnikowej i ja-
jowej), w stykajacych sie ze sobg btonach
jadrowych pojawiajg sie kanaliki umozliwia-
jace kontaktowanie sie nukleoplazm." Czes¢
btony taczaca oba jadra zanika i w obrebie
wspolnej btony rozpoczyna sie mitoza. Pow-
staje wielobiegunowe wrzeciono kariokine-
tyczne, a grupy rodzicielskich chromosomoéw
zachowujg poczatkowo odrebnos¢. Jednak
wkrotce widkna wrzeciona zostajg uporzad-
kowane; powstaje wrzeciono dwubiegunowe
i wszystkie chromosomy uktadajg sie w jego
ptaszczyznie réwnikowej.

Metafazowe chromosomy dzielg sie po-
dtuznie; kazda z potéwek przechodzi do
przeciwlegtego bieguna wrzeciona mitotyczne-
go. Nastepuje restytucja 2 jader, z ktorych kaz-
de ma diploidalny garnitur chromosomow.
U sosen zaptodnienie jest wiec postmitotyczne.

W obrebie megagametofitu zaptodnieniu
ulega najczesciej 1 lub 2 komdrki jajowe.
W najwczes$niejszej fazie rozwoju prazarodka
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cytoplazmg komorki jajowej, podobnie jak
przed zaptodnieniem, jest stosunkowo jedno-
rodna; pdzniej ulega przeobrazeniom, zblizo-
nym do tych, jakie wystepujg w niez.aptod-
nionych komorkach jajowych (tabl. 4.16A).
Pojawiajg sie w cytoplazmie kuliste, ztozone
struktury, zawierajace skupienia gtdwnie
biatkowych sktadnikéw cytoplazmatycznych,
ktore Camefort (1956) opisuje jako charakte-
rystyczne dla dojrzewajacej komorki jajowej
(inkluzje cytoplazmatyczne, wakuole protei-
nowe). Wydaje sie jednak, ze pojawianie si¢
w komodrce jajowej tego typu struktur towa-
rzyszy degeneracji komorki, a nie procesowi
jej dojrzewania, gdyz sa one obecne réwniez
w cytoplazmie zaptodnionej komorki jajowej,
lecz w poOzniejszych fazach rozwoju zarodka.

Materiat jadrowy niezaptodnionej komér-
ki jajowej ulega rozproszeniu, btona jadrowa
poczatkowo rozcigga sie, powstajg uwypuk-
lenia skierowane do cytoplazmy, a na granicy
z cytoplazmg zaznacza sie wolna przestrzen
(tabl. 4.16B). W fazie p6zniejszej btona jadro-
wa zanika catkowicie.

42.7. ROZWOJ ZARODKA

Rozwo6j zarodka rozpoczyna sie od po-
dzialu zygoty w centralnej czesci archego-
nium..Po drugim podziale powstaje 4-jad-
rowy prazarodek, ktoérego jadra powieksza-
ja swoje rozmiary i przemieszczajg sie ku
chalazalnemu biegunowi komorki jajowej
(tabl. 4.16C, D). Otaczajg si¢ neocytoplazma
0 wiekszej gestosci optycznej niz gestos¢ cy-
topiazmy komorki jajowej (m. in. Thomas
1973). Neocytoplazma ma pochodzenie jadro-
we (Camefort 1956).

W megagametoficie (przysztym prabiel-
mie) wokot prazarodka gromadzi sie skrobia,
ktérej nie ma, jezeli do zaptodnienia nie
doszto.

Podziaty 4 jader prazarodka sg synchro-
niczne. W 8-jgdrowym prazarodku tworza sie
$ciany komorkowe. W stadium 16-<"dri*>wym
widoczne sg 4 pietra komorek, z ktdrych
najwyzsze, skierowane do cytoplazmy ko-
morki jajowej jest otwarte. Pod nim znajduje

sie pietro komorek rozetowych, z ktorych
moga rozwing¢ sie dodatkowe zarodki. Te
zarodki wczesniej czy pdzniej jednak degene-
rujg. Komdrki kolejnego pietra zapoczatko-
wujg rozwdj prawieszadetka (prosuspenso-
ra), a pietro najnizsze, lezace najglebiej
w megagametoficie inicjuje rozwoj wiasci-
wych zarodkéw.

Sosne zwyczajng charakteryzuje poliemb-
rionia rozszczepialna. Kazda z 4 apikalnych
komorek najnizszego pietra prazarodka roz-
wija sie w pewnym sensie niezaleznie i jest
potencjalnym inicjatem zarodka. Powstajgce
4 systemy rurek embrionalnych, wesp6t
z whasciwymi dla kazdego z 4 zarodkow
suspensorami, wpychajg je w giab tkanek
megagametofitu (prabielma) (tabl. 4.17A).
W prabielmie powstaje szczelina korozyjna,
do ktdrej wrasta tylko jeden z 4 zarodkow,
niszczac $ciang archegonium, w obrebie kto-
rego przebiegat jego dotychczasowy rozwoj.

Komorka apikalna na szczycie zarodka
jest wyroznialna przez stosunkowo dtugi
czas. Przestaje by¢ widoczna dopiero wéw-
czas, gdy na wierzchotku pojawiajg sie uwy-
puklenia liscieni (tabl. 4.17B).

W poczatkowej fazie rozwoju zarodka
najsilniej rozrasta sie czapeczka korzeniowa,
a zwiaszcza jej cze$¢ centralna (kalyptrogen).
W zarodku 4-tygodniowym czapeczka zaj-
muje ponad 75% jego dtugosci, a miesiac
po6zniej tylko 40%. Petng strukturalng dojrza-
tos¢ zarodek osiaga po uptywie okoto 2
miesiecy od zaptodnienia (tabl. 4.17C).

W dojrzatym nasieniu znajduje sie zwyk-
le tylko jeden zarodek; z czterech, ktore
rozwijaja sie z jednej lub z kilku zygot, trzy
zwykle degeneruja. Spotyka sie jednak u sos-
ny zwyczajnej nasiona z dwoma dojrzatymi
zarodkami. Sg to albo zarodki homozygotycz-
ne, tj. powstate z jednej komorki jajowej, albo
heterozygotyczne, pochodzace z dwdéch ko-
morek jajowych w obrebie tego samego za-
lazka, ktére zostaty zaptodnione dwoma
plemnikami pochodzacymi z dwoch mikro-
gametofitow.

Petny obraz rozwoju generatywnego sos-
ny zwyczajnej w warunkach Polski, oparty
na obserwacjach wilasnych ilustruje rycina
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4.6. Z przedstawionych danych wynika, ze
od chwili wyodrebnienia zawigzkoéw ,,kwia-
tow" meskich do wyksztatcenia dojrzatego
nasienia uptywa ponad 26 miesiecy, a liczac
od zainicjowania rozwoju zenskich szysze-
czek kwiatowych - 24 miesigce.

W czasie rozwoju zenskiej szyszeczki
kwiatowej w tkankach sporofitu i gametofitu
wystepuje cykliczne gromadzenie sie skrobi
(Mu Xi-iN i in. 1979 oraz obserwacje wiasne).
Jej obecnos$é jest wskaznikiem intensywnosci
proceséw morfogenetycznych. W pierwszej
fazie wzrostu szyszeczki, jeszcze przed zapy-
leniem, skrobia pojawia sie w postaci poje-
dynczych ziaren w komdrkach somatycznych
zalgzka (ryc. 4.7). Po zapyleniu znaczne jej
ilosci gromadzg sie w mikropylarnej czesci
osrodka (tabl. 4.14B,C) w obszarze kietkujacej
tagiewki pytkowej (dojrzate ziarna pytku sg

»wypetnione" skrobig). Przed zimg skrobia
zanika.

Na wiosne skrobia jest syntetyzowana
w somatycznych tkankach zalgzka, ale
W rozwijajacym sie megagametoficie (pra-
bielmie) jest nieobecna az do chwili zaptod-
nienia (ryc. 4.8). Zaptodnienie i rozwdj zarod-
ka wyzwala w megagametoficie proces syn-
tezy skrobi, ktory konczy sie po osiggnieciu
przez zarodek petnej strukturalnej dojrzatosci
(tabl. 4.17C). W zarodku skrobia utrzymuje
sie' do listopada i jest gromadzona w bardzo
duzych ilosciach w czapeczce korzeniowej
(tabl. 4.17). Zima, w dojrzatym nasieniu skro-
bi nie ma, a gldwnym materiatem zapaso-
wym stajg sie thuszcze, ktére w ciggu sezonu
wegetacyjnego wystepujg w ilosciach slado-
wych (Engels 1981). W czasie kietkowania
nasienia, tluszcze zapasowe ulegajg konwer-
sji w skrobie (Nyman 1965).
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