KAZIMIERZ KRAWIARZ, WEADYSt AW CHALUPKA

FIZJOLOGIA WZROSTU | ROZWOJU

WSTEP

Olsze wyrdzniajg sie sposrdd innych roslin drzewiastych nie
tylko swoistymi przemianami substancji azotowych, ale réwniez
odmiennymi przemianami na szlakach zwigzkéw fenolowych
i teripenoidéw, co prowadzi ido tworzenia sie wielu swoistych dla
olsz zwigzkdéw flawonoidowych i stilbenéw, niespotykanych u in-
nych roslin. Podobnie rzecz ma si¢ ze zwigzkami terpenoidowy-
mi, ktére mogg stuzy¢ jako zwigzki wskaznikowe rodzaju Alnus.
Fizjologiczna rola tych substancji nie jest jednak w peini poz-
nana.

Olsze tworzg w systemie korzeniowym symbioze z mikroorga-
nizmami, dzieki czemu majg zdolno$¢ wigzania azotu atmosfe-
rycznego, ktorg posiadajg tylko nieliczne gatunki ro$lin wyz-
szych. Na przyktadzie olsz mozna prze$ledzi¢ fizjologie wigzania
atmosferycznego azotu, chociaz nalezy podkres$li¢, ze wiedza na
ten temat, szczeg6lnie biochemiczna, jest nader skromna.

ROCZNY CYKL ZYCIOWY

WZROST WEGETATYWNY W OKRESIE AKTYWNOSCI
Roczny cykl zyciowy olsz obejmuje trzy zasadnicze fazy,

wspolne dla wszystkich drzew strefy umiarkowanej: spoczynek
zimowy, okres aktywnosci i spoczynek jesienny. Obie fazy spo-
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czynku badat u A. fincana w Finlandii Sarwvas (1974), anali-
zujac ich (przebieg opracowang przez siebie metoda.

Obserwacje fenologiczne prowadzone sg tylko w okresie
aktywnosci, a wiec wtedy gdy procesy zyciowe drzew uzewnetrz-
niajg sie w zmianach morfologicznych. Pierwszym dajacym sie
zauwazy¢ pojawem fenologicznym jest u olsz pekanie pakdw.
W  Arboretum Kornickim (dane niepublikowane) A. glutinosa
rozpoczyna te faze Srednio okoto potowy kwietnia. Ten sam ga-
tunek w okolicach Hradec Kralove (Czechostowacja) zaczyna te
faze o 3-4 dni wczesniej (Chatupa 1969), a w potudniowo-
-zachodniej Rumunii — pod koniec pierwszej dekady kwietnia
(Tomescu i inni 1967). Rozchylanie sie blaszek lisciowych
rozpoczyna sie w podanych wyzej potozeniach geograficznych
0 1-2 tygodnie poOzniej. ROwnoczesnie z tym rozpoczyna sie
wzrost pedéw na dtugos¢ trwajacy w Litewskiej SRR u A. inca-
na okoto 95 dni, a u A. glutinosa — 109 dni (KairiukS$tis,
Juodval’kis 1972).

Obserwuje sie znaczne réznice w trwaniu przyrostu na dtu-
gos¢ w obrebie korony. Pedy z gornej czesci koron A. glutinosa
w Danii przyrastaty $rednio przez 92 dni, natomiast z dolnej —
tylko 48 dni (Ladefoged 1952). Przyrost na dtugos¢ u A. glu-
tinosa na Litwie rozklada sie w sezonie wegetacyjnym nastepu-
jaco: maj — 8%, czerwiec — 29%, lipiec — 38% i sierpien —
25% (Kairiukstis, Juodval’kis 1972).

Dajacy sie zmierzy¢ przyrost na grubo$¢ u A. glutinosa obser-
wuje sie w kilka dni po pelnym ulistnieniu (Chatupa 1965,
2 um er 1969), jednak badania anatomiczne wykazaty, ze pierw-
sze podziaty komérek miazgi odbywajg sie na 1-2 dni przed
pekaniem pakow (Ladefoged 1952). Uaktywnianie sie ko-
morek miazgi rozpoczyna sie najpierw w gornych czesciach ko-
rony drzewa. Przy podstawie pgkéw u A. glutinosa w Danii ko-
morki te zaczynajg sie dzieli¢ na poczatku kwietnia, na pniu na
wysokosci 1,3 m — okoto miesigc pdzniej, a w korzeniach dopie-
ro w drugiej potowie czerwca (Ladef oged 1952).

Czas trwania przyrostu grubosci w Litewskiej SRR wynosi
$rednio dla A. incana 93 dni, a dla A. glutinosa — 84 dni (K a i-
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Tabela 1
Sredni procentowy rozktad przyrostu grubosci w sezonie wege-
tacyjnym
iv \VJ VI VIl VI IX
Dania
(Ladefoged 1952) 14 28 31 20 7
Czechostowacja
(Chatupa 1965b) 1 12 33 35 18 1
Litewska SRR
(KairiukStis, Juod-
val’kis 1972) 5 22 55 18

riukstis, Juodval kis 1972). Sezonowy rozkiad przyrostu

grubosci w roéznych potozeniach geograficznych przedstawia ta-
bela 1.

WPLYW FOTOPERIODU NA WZROST

Wyniki doswiadczen \/aartaji (1954) nad wptywem foto-
periodu na wzrost siewek olszy wykazaty, ze w warunkach kroét-
kiego dnia (8 godzin Swiatta) wzrost siewek ustaje, tworzg sie
paki spoczynkowe, a liscie brgzowiejg i opadajg. Siewki przenie-
sione do ciagtego Swiatta rozpoczynajg nieprzerwany wzrost.
Uzycie do doswiadczen ekotypéw z poétnocnych rejonéw Finlan-
dii, gdzie w okresie wegetacji dzien jest bardzo diugi i z potud-
niowych, gdzie dzien jest krotszy wykazato, ze w tych samych
warunkach cieplnych przy cigglym oSwietleniu olsze z po6tnoc-
nych proweniencji urosty wyzsze, byty réwniez 'bardziej wraz-
liwe na skrocenie czasu oswietlenia i szybciej przestawaty ros-
nac.

Hocking i Hiliman (1975) stwierdzili, ze siewki olszy
A. glutinosa umieszczone w warunkach krétkiego dnia (8 godzin
oSwietlenia) przestaty rosng¢ po 13 dniach i zaczynaly .wytwa-
rza¢ paki spoczynkowe (ryc. 1 i 2). Po 23 dniach w warunkach
krotkiego dnia wszystkie paki byly w stanie spoczynku, nato-
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Ryc. 1 Wplyw diugiego dnia Ryc. 2. Wplyw dlugiego dnia (LD)
(LD) i krotkiego dnia (SD) na i krétkiego dnia (SD) na tworzenie sie
wzrost A. glutinosa. Strzatka po- pakéw spoczynkowych u A. glutinosa.
kazuje moment przeniesienia Strzatka pokazuje moment umieszcze-
siewek do krétkiego dnia (wg nia siewek w warunkach krétkiego
Hockinga i Hillmana 1975) dnia (wg Hockinga i Hillmana 1975)

miast w warunkach o$wietlenia 16-godzinnego (dtugi dzien)
wzrost siewek olszy byt nieprzerwany, a paki spoczynkowe nie
tworzyly sie.

Wp#yw substancji wzrostowych na wzrost i spoczynek

'Smirnoy (1967) badat wptyw traktowania 0,01% roztwo-
rem kwasu giberelinowego (GA3) na wzrost A. incana. Gibereli-
na powodowata stymulacje wzrostu pedow olszy oraz wydtuze-
nie sie okresu aktywnos$ci. Pedy traktowane GA3 nie przecho-
dzity w odpowiednim czasie w spoczynek i byty uszkadzane przez
mréz. Leike (1967), ktory rowniez badat wptyw gibereliny na
wzrost pedéw A. glutinosa Stwierdzit, ze w okresie aktywnosci
stymulowata ona wzrost, natomiast w stanie spoczynku nie wy-

wotywata zadnych zmian. Podobne rezultaty uzyskat on dla Ki-
netyny.
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Tabela 2

Procent przyrostu wysokosci i liczby miedzywezli siewek olszy A. glutinosa rosnacych
w warunkach diugiego dnia, po 24 dniach od oprysku kwasem abscysynowym (wg
Hockinga i Hillmana 1975)

Traktowane ABA
Kontrola nie tr;‘()tr(‘)tva(::sa
ekdowans woda 2x10~4M 105 M 5x10~7 M

% przyrostu

wysokosci 36,4+4,2 375+58 39,9+35 44,7 6,0 48,4+6,4
Przyrost licz-

by miedzy-

wezli 4,3+0,2 51+0,4 4,4+0,3 5,0%0,2 5,2+0,2

Zdolno$¢ indukowania spoczynku drzew przypisywano kwa-
sowi abscysynowemu (ABA), wyizolowanemu ze spoczynkowych
pakow drzew (Eagles, Wareing 1963). Hockdng
i Hillmain 1975) stwierdzili, ze kwas abscysynowy podawa-
ny do lisci olszy niie indukuje ani nie stymuluje tworzenia sie
pakéw spoczynkowych (tab. 2). Nie stwierdzili oni rowniez istot-
nych roznic we wzroscie siewek olszy traktowanych ABA, cho-
ciaz najnizsze stezenie ABA powodowalo nieznaczng stymulacje
wzrostu (tab. 2).

SUBSTANCJE SWOISTE
TERPENOIDY

Rodzina Betulaceae, do ktorej nalezy rodzaj Alnus charakte-
ryzuje sie wysoka zawartoscig terpenoidéw. Rodzaj Betula za-
wiera w korze tréjterpen — betuling, za$ dla rodzaju Alnus
specyficzny jest trOjterpen 8-amyrenon I(ryc. 3) wyizolowany
z pakdw A. japonica (Sieb. et Zuoc.) przez Wollenwebera
(1974a). Ta bezbarwna substancja, krystalizujgca w etanolu, wy-
stepuje prawie we wszystkich gatunkach olsz, natomiast nie wy-
kryto jej u brzéz. Liscie olszy zawierajg 0,005% 8-amyrenonu,
paki ok. 0,16% (Wollenweber 1974). Innymi trdjterpenoa-
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darni spotykanymi w korze A. glutino-
sa s3: lupenon i lupeol (W inter-
steiner iin. 1965 Karrer 1958),
ktére majg budowe zblizong do betulo-
zydu wystepujacego w korze brzoz.
W korze A. glutinosa wystepujg jeszcze
inne terpenoidy, ktére wystepujg row-
niez w innych gatunkach roélin, np.
protalnulina  (=taraxeron), alnulina
(=taraxerol), alnusenon (=glutinon),
ktére wystepujg takze w Taraxacum
officinale (Hegnauer 1964). Fi-
Ryc. 3. 6-amyrenon scher i Seiler w 1961 roku (We-
dlug Hegnauer 1964) wyizolowali
z lisci A. glutinosa alnusfoliendiolon, 3-/?-hydroksyglutin-5-en,
6-amyrenon, alnuline i /?-sitosterol, nie wystepuje za$ w nich
protalnulina i alnusenon.

FLAWONOIDY

Zwigzki te stanowig duzg gru,pe naturalnych substancji ros-
linnych pochodnych flawanu (ryc. 4). Typowy ukfad flawanu
jest zazwyczaj modyfikowany wiekszg liczbg wigzan podwoj-
nych i podstawnikéw, dajac pochodne grupy: flawanole, flawa-
nony, flawanonole, izoflawony i izoflawanony. Szczeg6towe bada-
nia nad wystepowaniem flawonoidéw u olsz prowadzit W o 1-
lenweber (1974b, 1975), Wollenweber i in. (1974), kt6-
ry stwierdzit, ze garnitur flawonoidowy dla wielu gatunkéw olsz
jest wysoce specyficzny. Zestawienie flawonoidéw olsz przedsta-
wiono w tabeli 3.

Flawonoidy, dzieki swojej budowie chemicznej majg zdolnos¢
absorpcji Swiatta widzialnego, ktora w zalezno$ci od podstawio-
nych grup funkcyjnych nadaje im charakterystyczne zabarwie-
nie. Rola flawonoidéw nie jest w petni wyjasniona. Przypuszcza
sie, ze biorg udziat w procesach fotosyntezy. Obecnos¢ flawo-
noiddbw wykazano w chloroplastach réznych gatunkéw olsz
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178 Olsze Alnus Mili.

Ryc. 4. Flawan

stwierdzajac, ze Swiatto stymuluje ich synteze (Wollenwe-
ber ijn. 1971).

W okrywach pgkéw A. pendula (wystepuja zwigzki z Kklasy
stilbenéw, o silnych wiasciwosciach grzybobojczych. Jest to wy-
dzielony przez Asakawe (1971) pinosylwin i jego eter mety-
lowy. Fawvre-Boinvin i in. (1978) wyizolowali z pakéw
A. viridis nowy stilben 4’5-dwuhydroksy-3’-metoksystilben
(ryc. 5). Stilbeny, podobnie jak flawonoidy powstajg na szlaku

Ryc. 5. 4'5-dwuhydroksy-3'-meto-  Ryc. 6. Dwumetoksy-izo-laricirednol
ksystilben

metabolicznym (kwasu szikimowego, przy czym prekursorem
pierscienia B jest kwas szikimpwy, natomiast pierscien A powsta-
te wskutek wytworzenia sie wigzan miedzy trzema czasteczka-
mi kwasu octowego. Naturalnie wystepujgce stilbeny majg prze-
waznie podstawniki w pozycjach 2’4" w pierécieniu A. Wyjat-
kiem od tej reguty jest 4-hydroksystilben, ktérego obecno$¢ spo-
wodowana jest wtdrng hydréksylacja mogacg prowadzi¢ do pow-

stania 6-hydroksyflawonoidéw, wystepujacych u olsz (Woli en-
weber 1975).
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Interesujgcymi zwigzkami wystepujagcymi w drewnie olsz sg
dimery fenolokwaséw. Drewno olszy bezposrednio po $cieciu jest
biate, lecz po kilku godzinach pod wptywem dziatania itlenu atmo-
sferycznego wystepujace w nim fenolokwasy ulegajg kondensacji
tworzac dimery, np. dwumetoksy-izo-laricirezinol (ryc. 6) i po-
wodujgc zmiane zabarwienia drewna na kolor czerwonopoma-
ranczowy (Hegnauer 1964). Zwigzek ten ma silne wiasci-
wosci fungistatyczne. Freudenberg i Weinges (1959)
wyizolowali z drewna potaczenie diimeiru z ksylozg (ryc. 7). Ten
(+)-dwumetoksy-izo-laricirezinolksylozyd wystepuje w drewnie
i korze A. rubra i moze by¢ stosowany jako wskaznik pH (w pH
4,5 jest zoky, w pH 4,8 czerwony, a w pH 8,0 gteboko czerwony).
Substancja ta nadaje drewnu tej olszy czerwong barwe.

C h2— nh—
| X nh2
C h2
C h2
CH - NH
COOH
Ryc. 7. (+)-dwumetoksy-izo-larici- Ryc. 8. Cytrulina

rezinolksylozyd

Rodzaj Alnus wyrdznia sie sposrdéd innych obecno$cig we
wszystkich organach znacznych iloSci aminokwasu cytruliny
(Hegnauer 1964). Najwieksze .ilosci tego aminokwasu (ryc. 8)
zawierajg jednak brodawki korzeniowe, kitore speiniajg role cen-
trow wigzania azotu atmosferycznego przez olsze. Wedtug Reu-
tera i Wolfganga (1954) cytrulina stanowi gtéwny skiad-
nik soku ptaczu wiosennego, a Ziiegler i Schnabe!l (1961)
wykazali rowniez obecno$¢ tego aminokwasu we floemie. Reu-
ter i Wolfgang (1954) stwierdzili, ze azot .zawarty iw cytru-
linie stanowi ponad 50% azotu ogo6lnego u olszy.

12*
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FIZJOLOGIA WIAZANIA AZOTU ATMOSFERYCZNEGO

Zjawisko wigzania atmosferycznego azotu u roslin pomimo
licznych badan jest w dalszym ciggu stabo poznane. Zagadnie-
niem tym interesuje sie dzisiaj inzynieria genetyczna. Przenie-
sienie gendw odpowiedzialnych za wigzanie azotu atmosferycz-
nego z mikroorganizmow do roslin wyzszych mogtoby przynies¢
olbrzymie korzysci cztowiekowi. Olsze sg nielicznymi gatunkami
roslin drzewiastych posiadajagcymi zdolno$¢ wigzania wolnego
azotu w symbiozie z bakteriami w brodawkach korzeniowych
(ryc. 9).

SYSTEMATYKA SYMBIONTA

Systematyka symlbionta olszy jest nierozstrzygnieta, bowiem
nie udato sie go dotychczas wyhodowaé w czystej kulturze (B e r-
gey 1974). We weczesniejszych pracach podawano, ze symbio-
tycznym organizmem jest bakteria Actinomycetes alni (Plot-
ho 1942). Danilewicz (1965) obserwowata tworzenie sie
brodawek na korzeniach olszy czarnej zakazanej czystg kulturg
tej bakterii.

W celu wyizolowania symlbionta z brodawek korzeniowych
olszy Becking (1965) przeprowadzit nastepujgce doswiad-
czenie. Woysterylizowane fragmenty brodawek korzeniowych
olszy A. glutinosa umiescit na pozywce agarowej zawierajgcej
wszystkie skiadniki pokarmowe dla wzrostu kultur tkankowych.
Po kilku tygodniach z inokulum o $rednicy 1-2 mm wyrastata
tkanka kalusowa brodawek korzeniowych o $rednicy 4-5 cm,
z endofitem zdolnym do Wywotania brodawek na korzeniach
olszy. Jednakze w dtuzszej hodowli endofit wycofywat sie. ROw-
niez nawigzywanie symbiozy na tkankach iin vitro zachodzi bar-
dzo stabo (Becking 1975). Nie jest wykluczone, ze hodowla
endofita wymaga specjalnych warunkéw os$wietlenia, podobnie
jak to ma miejsce z mikoryzami. Ostatnio zaproponowano zali-
czenie endofita olszy do rodzaju Frankia, wyrdzniajac dla kaz-
dego gatunku rosliny gospodarza odpowiedni gatunek (Bergey
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Ryc. 9. Brodawki na ko-
rzeniach  siewki  olszy
szarej Alnus glutinosa
(L)) Gaertn.

1974). Dla rodzaju Alnus wyréznia sie wiec Frankia alni (Woro-
nin, Von Tuibeuf 1895, 118), chociaz nie ima zgodnosci biologicz-
nej miedzy endofitami poszczeg6lnych gatunkoéw olszy. Zostato to
réowniez stwierdzone wczesniej iprzez Rodriguesa-Bar-
rueco i Bonda (1968).

ROLA SUBSTANCJI WZROSTOWYCH W NAWIAZYWANIU SYMBIOZY
OLSZY Z ENDOFITEM

Auksyny

Tworzenie sie brodaiwek korzeniowych u olszy nastepuje w
réznych porach raku. Endofit wystepuje jedynie w komoérkach
parenchymatycznych kory pierwotnej, a nigdy nie ma go w ko-
mérkach kory i endadeirmy. W komorkach kory spotyka sie go
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182 Olsze Alnus Mili.

jedynie tuz za merystemem wierzchotkowym, gdzie dochodzi
do nawigzywania symbiozy. W pézniejszych stadiach pojawiajg
sie struktury pecherzykowe, w ktérych zachodzg gtéwne procesy
wigzania azotu atmosferycznego (Becking 1975).

Interesujagcym zjawiskiem jest wnikanie endofita do wtos$ni-
kow korzeni olszy. Stwierdzono, ze proste wiosniki w towarzyst-
wie endofita ulegajg skreceniu. Wywolane jest to przypuszczal-
nie dziataniem substancji wzrostowych wydzielanych przez en-
dofita. Wierzchotek wiosnika korzenia przy obecnosci endofita
ulega rozgatezieniu i twarzy sie zagiebienie, w ktérym dochodzi
do przenikniecia endofita do komorki wiosnikowej. Substancjg
powodujgcg skrecenie sie wiosnikdw olszy moze by¢ auiksyna,
wydzielana przez symbionta (Becking 1966, 1975). Brodaw-
ki korzeniowe olszy zawierajg 0,6-1,0 mg kwasu indoliloocto-
wego w 1 kg Swiezej masy brodawek, tj. ok. 5-10 razy wiecej
niz w korzeniach (Dullaart 1970). W korzeniach olszy jest
obecny kwas indolo-3-karbaksyloWwy w ilosci 0,05-0,15 mg/1 kg
Swiezej masy korzeni, natomiast w brodawkach korzeniowych
kwasu tego nie wykryto (Dullaart 1970).

Cytokininy

Cytokiininy niewatpliwie odgrywajg wazng role w procesie
nawigzywania mikoryzy u olszy. Rodrigues-Barrueco
i Bermudes de Castro (1973) stwierdzili, ze kinetyna lub
2-izopentenyloadenina podane do podtoza dla sterylnych pozba-
wionych brodawek siewek olszy powodujg tworzenie sie pseudo-
brodawek.

Obszerne badania nad cytokininami w brodawkach korzenio-
wych olszy prowadzili Henson i Wheeler (1977a, b, c, d).
Stosujgc do oznaczen ilosci cytokinin biotest wzrostu kalusa soi
stwierdzili, ze najwyzszy poziom cytokinin w ciggu roku przy-
pada w kwietniu, tuz przed rozwijaniem si¢ pakéw i w czasie
rozwoju pakéw (taib. 4).

Wysoki wzrost zawartosci cytokinin w brodawkach korzenio-
wych obserwowano w okresie pekania pgkow w dojrzatych drze-
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Tabela 4

Zawarto$¢ cytokinin w réznych organach olszy w ciagu roku w pg kinetyny/1 kg
Swiezej masy tkanki (wg Hensona i Wheelera 1977a)

Terminy analiz

Cresé 1odli 28 1 25 11 711 2 IV
263¢ TosTiny spoczynek  spoczynek pekanie rozwdj lisci
| pakow
Brodawki korzeniowe 107,9 110,5 614,0 97,0
Korzenie 23,1 26,3 37,8 16,5
Ped 67,2 16,8 64,5 72,3
Paczki (liscie) 19,0 19,0 34,0 17,3

wach w naturalnych warunkach i w siewkach rosngcych w do-
niczkach w dwoch kolejnych latach. Najwyzszy poziom cytokinin
w brodawkach korzeniowych, przypadajacy na okres, gdy roz-
wineta sie potowa pgkoéw nie pokrywa sie z wystgpieniem maksi-
mum aktywnosci nitrogenazy, ktérg mozna wykry¢ w brodaw-
kach korzeniowych dopiero w miesigc pozniej, gdy rozwineto sie
100% pakow na siewce tub drzewie olszy. Najwyzsza aktywnos$c
nitrogenazy w brodawkach przypada w okresie najintensywniej-
szej wegetacji, tj. w czerwcu-lipcu (Pizzele 1975), gdy po-
ziom cytokinin w brodawkach i lisciach olszy jest stosunkowo
niski (Henson, Wheeler 1977a, Henson 1978). Wysoki
poziom cytokinin, poprzedzajagcy wzrost aktywno$ci wigzania
azotu w brodawkach korzeniowych olszy, spetnia jak sie wydaje
funkcje czynnika uruchamiajgcego sam proces, w sensie mobili-
zacji substancji zapasowych, inicjacji biosyntezy wiasciwych en-
zymow i aktywnos$ci merystemaitycznej korzeni olszy (Henson,
Wheeler 1977a).

Henson i Wheeler (1977b, c) wykazali réwniez, ze
w brodawkach korzeniowych i w lisciach olszy wystepuje glu-
kozyd zeatyny i glukozyd rybozydu zeatyny, nieobecne w soku
parcia korzeniowego, w ktérym dominuje rybozyd zeatyny obec-
ny roéwniez w korzeniach. Zeatyna jest obecna we wszystkich ba-
danych organach olszy, lecz w najwiekszej ilosci wystepuje
w lisciach (Henson 1978). Najwiecej zwigzanych form cyto-

http://rcin.org.pl



184 Olsze Alnus Mili.

kinin wystepuje w brodawkach korzeniowych olszy (Henson,
Wheeler 1977b), skad sg one rtiranisporttowane do pedu stru-
mieniem transpiracyjnym w ksylemie; po 24 godzinach od mo-
mentu injekcji zeatyny znakowanej 14C, mozna jg wykry¢ we
wszystkich organach olszy (Henson, Wheeler 1977d).
Cytokininy majg zdolnos¢ regulacji szybkosci fotosyntezy
i aktywnosci .pewnych enzymow. Istnieje wiec duze prawdopodo-
bienstwo korelacji miedzy zawartoscig cytokinin w brodawkach
korzeniowych, jej transportem do lisci a intensywnoscig foto-
syntezy w lisciach otraz szybkoscig wigzania azotu w brodawkach,
ktora zalezy od ilosci dostarczonych do nich weglowodanowy
z lisci (Wheeler 1969, 1971). Cytokininy w brodawkach ko-
rzeniowych spetniajg funkcje mobiliizatorow asymilatéw z lisci,
w analogiczny sposéb jak to robig w transporcie skitadnikéw po-
karmowych w pedzie do takich miejsc, jak owoce, nasiona i paki
wierzchotkowe.

Badania przeprowadzone przez Hensona i Wheelera
(1977c) i Hensona <(1978) wykazaty, ze zeatyna znakowana
MC jest metabolizowana w brodawkach korzeniowych olszy do
adeniny, adenozyny, rybozydu zeatyny, glukozydu zeatyny
i glukozydu dehydrozeatyny. Zeatyna podana do brodawek ko-
rzeniowych olszy ulega wigzaniu z glukozg oraz jest rozktadana.
Procesy te odbywajg sie z mniej wiecej jednakowa szybkoscig
w brodawkach zaréwno w Okresie spoczynku, jak i w Okresie
aktywnosci. Tkanki brodawek korzeniowych posiadajg bardzo
aktywna p-glukozydaze. Endogenny poziom glukozydu zeatyny
w brodawkach korzeniowych olszy wynosi 0,1 ng/1 brodawke.
Po 24 godz. od podania uC-zeatyny poziiam glukozydu wzrasta
do 137 ng/l brodawke. Wigzanie substancji wzrostowych z glu-
kozg jest waznym mechanizmem regulacji poziomu wolnych sub-
stancji wzrostowych u olszy.

WPLYW WIAZANIA AZOTU ATMOSFERYCZNEGO NA WZROST OLSZY

Wigzanie azotu atmosferycznego przez olsze ma bezposredni
wptyw na wzrost (Danilewicz 1965 Becking 1975).
Siewki olszy A. glutinosa hodowane w piaskowych i wodnych
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kulturach bez nawozenia azotem, zakazone czystg kulturg bak-
terii Streptomyces alni Plotho (Danilewicz 1965) wy-
twarzaty brodawki korzeniowe < byly tak samo duze jak siewki
olszy nawozone azoteim. Rosliny nie inokulowane, hodowane na
pozywce bez azotu, wykazywaty objawy gtodu i ginety.

W doswiadczeniu Beckinga (1975) 11-tygodniowe siewki
A. glutinosa hodowane na pozywce bez azotu zakazano inokutum
z brodawek korzeniowych. Po 8 tygodniach na siewkach tych
wyksztatcaty sie brodawki korzeniowe, a w ciggu 48 tygodni ho-
dowli siewki wyprodukowaty 30 g suchej masy zawierajgcej:
500 mg azotu, z czego potowe zawieraty Hiscie.

Ilos¢ wigzanego azotu

llosci wigzanego azotu atmosferycznego iprzez olsze w sym-
biozie z mikroorganizmami uzaleznione od gatunku (fab. 5) moz-
na zmierzy¢ kilkoma sposobami. Najprostszym z nich jest pomiar
zawartosci azotu w tkankach metodg Kjeldhala (Becking
1975). Bardziej skomplikowang i kosztowniejszg metodg jest eks-
ponowanie siewek lub brodawek korzeniowych olszy w atmo-
sferze zawierajgcej ciezki izotop azotu 15N. Pomiar ilosci pobra-
nego izotopu 15N w tkankach przeprowadza sie w spektrometrze
masowym luib spektrometrze emisyjnym (Becking 1975). Tg
metodg wykazano, ze bardzo miode brodawki korzeniowe olszy
nie wiigzg azotu, bowiem do funkcjonowania procesu konieczne
jest wytworzenie odpowiednich struktur biologicznych, co wy-
maga pewnego czasu. Dojrzate broidalwki korzeniowe po odcieciu
od korzeni zachowujg zdolnos¢ wigzania azotu przez okoto
12 godz. Trzecig metoda jest pomiar aktywnos$ci nitrogenazy bro-
dawek korzeniowych metodg redukcji acetylenu opracowang nie-
zaleznie przez Dilwortha (1966) i Scholhorna i Bur-
risa (1966). Nitrogenaza redukuje acetylen, podobnie jak atmo-
sferyczny azot, wedtug nastepujgcego schematu:

N24+<bH+ —--m —mmm- > 2NHS
CH2+2H+  ----- CIH!
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Tabela 5

Wigzanie azotu (N2) w warunkach polowych przez rézne gatunki olsz

Gatunek V\\/,v L%Z/?]glﬁol\iz Autor
A. glutinosa (7-letnia)
1 ro$lina/m? 28 Virtanen 1957
5 roslin/m? 100 Virtanen 1957
A. glutinosa (12-letnia) 26-48 Virtanen 1962
A. glutinosa 56 Becking 1975
A. incana 40 Ovington 1956
A. crispa (5-letnia) 157 Lawrence 1958
A. crispa (50-letnia) 61,5 Crocker, Major 19
A. rubra (7-letnia) 140 Zavitkowski,
Newton 1968
(30-letnia) 209 Zavitkowski,
Newton 1968
A. rugosa (siewka) 155 - 165 Daty 1966
A. rugosa (z naturalnego sta-
nowiska) 85 Voigt, Steucek 1969

Stezenie acetylenu i etylenu mierzy sie chromatografem ga-
zowym, a metoda ta jest 1000 razy czulsza niz metoda z zasto-
sowaniem izotopu 15N.

Wpltyw stezenia réznych gazow
na (wigazanie azotu

Wigzanie azotu w brodawkach korzeniowych olszy odbywa sie
z optymalng szybko$ciag w atmosferze zawierajgcej 12°/0 tlenu
(Bond 1961). Zwigkszenie iloSci wodoru w atmosferze do 20°/o
powoduje zmniejszenie wigzania azotu o potowe w stosunku do
kontroli, a podwyzszenie stezenia wodoru do 60% hamuje wigza-
nie azotu w 80% (Bond 1960).

Tlenek wegla w stezeniu 1,0% catkowicie hamuje wigzanie
azotu, powodujac przypuszczalnie unieczynnienie ukiadu hemo-
wego czerwonego barwnika brodawek olszy, ktory uczestniczy
w procesie wigzania azotu (Becking 1975).
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MIKROELEMENTY A WIAZANIE AZOTU

Molibden

Molibden jest niezbednym mikroelementem w reakcjach en-
zymatycznych zwigzanych z wigzaniem azotu i azotanéw. W pro-
cesie wigzania azotu w brodawkach korzeniowych poziom molib-
denu musi by¢é wyzszy anizeli w innych reakcjach metabolizmu
azotowego (Becking 1962). Molibden jest wiec bardzo po-
trzebny dla wzrostu olszy, ktére korzystaja jedynie z azotu atmo-
sferycznego (Becking 196l1a, b, Hewitt, Bond 1961).
Siewki olszy rosngce na ubogim w azot podtozu i bez molibdenu
sg 0 potowe mniejsze od siewek kontrolnych. Dane uzyskane
przez Beckinga (1961a, b, 1975) przedstawione w tabeli 6

Tabela 6

Wplyw molibdenu na wzrost i wigzanie azotu przez siewki olszy
A. glutinosa (wg Beckinga 1975)

Stezenie molibdenu  Wysokos¢ Swieza wa- Sucha wa- Azot catko-
ga pedéw ga pedéw wity pedow
Na2Ma04-2H20 pedu g/l doni- g/1 doni- mg/1 doni-

pg/l doniczke cm czke czke czke
0 18,2 I1,2+2,0 2,38+0,64 46,4+8,8
150 33,7 34,4+0,1 7,58+0,25 218,0+8,6

pokazujg, ze siewki rosngce z dodatkiem molibdenu (NazMoO4«
» 2H20) produkujg ponad 3 razy wiecej azotu niz siewki pozba-
wione tego pierwiastka. Deficyt molibdenu powoduje wytwa-
rzanie .sie .duzej ilosci matych brodawek rozmieszczonych na ca-
tym systemie korzeniowym.

Oznaczenia zawartosci molibdenu w siewkach olszy wykazaty,
ze wiekszos¢ tego pierwiastka znajduje sie w brodawkach korze-
niowych (tab. 7). Brodawki korzeniowe A. glutinosa z natural-
nego stanowiska zawieraty 6 razy wiecej molibdenu anizeli ko-
rzenie, na ktorych te brodawki wyrosty. Najwiecej molibdenu

http://rcin.org.pl



188 Olsze — Alnus Mili..

Tabela 7

Zawarto$¢ molibdenu w organach A.
glutinosa rosngcych bez dodatku i z do-
datkiem molibdenu (Na2Mo0O4-2H20)
(wg Beckinga 1975)

Zawarto$¢ moli-
bdenu (ppm/1 g

Organ roslinny suchej masy)
150 pg
0 Mo Mo

Brodawki korzenio-

we 2,00 17,30
Korzenie 0,24 2,62
Ped 0,14 1,89
Liscie 0,01 0,27

zawierajg nasiona olszy — okoto 10 razy wiiecej niz liscie, pedy
i korzenie. Podobne wyniki'uzyskat Hewitt i Bond (1961)
w doswiadczeniach z wodnymi kulturami olszy.

Kobalt i miedz

Znaczenie kobaltu dla wzrostu i asymilacji azotu w korze-
niach olszy badali Bond i Hewitt (1962) oraz Hewitt
i Bond (1966). Deficyt kobaltu wywotuje silne symptomy nie-
doboru azotowego.

W brodawkach korzeniowych olszy nawozonych kobaltem
wykryto zwigkszong zawarto$¢ witaminy Bi2. Brodawki korze-
niowe A. glutinosa zawieraty okoto 130 - 300 gg witaminy B12 na
1 g Swiezej masy, za$ w korzeniach wykryto tylko $ladowe ilos-
ci witattniny. Kliewer i Ewvans (1962) wykazali obecnos¢
witaminy B12 w korzeniach A. rubra, ktére zawierajg 62 nmole
Bu na 1 g Swiezej masy brodawek. Russell i inni (1968)
stwierdzili, ze dodatek soli kobaltu do roztworu (0,05 ppm) po-
woduje wzrost suchej masy i zawartosci azotu u siewek A. rubra,
a takze wzrost zawartos¢! B12 w brodawkach.
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Traktowanie siewek olszy roztworem Cu'(SO4)2 réwniez sty-
muluje wzrost i wigzanie azotu w brodawkach korzeniowych
(Bond, Hewitt 1967).

CZYNNIKI GLEBOWE | ZWIAZKI AZOTOWE A ROZWOJ BRODAWEK
KORZENIOWYCH

Olsza ros$nie czesto na glebach zakwaszonych. Doswiadczalnie
wykazano (Bond, Fletcher 1954), ze zawigzywanie broda-
wek u olszy zachodzi przy pH=4,2, a przy nieznacznym nawoze-
niu azotem nawet przy pH=3,3. Optymalne pH dla zawigzywa-
nia symbiozy w pierwszym sezonie wzrostu, w Srodowisku ubo-
gim w azot, wynosi w przypadku A. glutinosa 4,2 -54 (B ond,
Fletcher 1954).

Dodatek zwigzkéw amonowych w stezeniu 10 mg NH4 —
N/l 1 zwieksza waige .brodawek korzeniowych olszy, za$ dawki
50 ii 100 mg NH4 — N/I 1 powodujg hamowanie rozwoju broda-
wek (MacConnell, Bond 1957).

Asymilacja atmosferycznego azotu w brodawkach korzenio-
wych zalezy od poziomu soli amonowych w korzeniach. Zwigk-
szone dawki azotanéw hamowaty tworzenie sie brodawek ko-
rzeniowych i wigzanie azotu, lecz dawaty lepszy wzrost siewek
(Pizzelle 1965). Zanikanie zdolnosci wigzania atmosferyczne-
go azotu obserwowane przez Beckinga (1975) w kulturze
in vitro mogto by¢ spowodowane obecnoscig tatwo dostepnych
zwigzkow azotowych znajdujacych sie w zbyt duzym stezeniu
w podtozu.

Istnieje kilka hipotez tlumaczgcych hamujgce dziatanie na-
wozenia azotem mineralnym na wigzanie azotu atmosferycznego
w brodawkach korzeniowych olszy. Wedtug Maze (Nowot-
ny-Mieczynska 1976) wolny azot pobrany przez brodawki
korzeniowe i zredukowany tam do poziomu NH3 tgczy sie z pro-
duktami czeSciowego rozpadu weglowodandw, ktore z nadziem-
nych czesci roslin przemieszczajg sie do korzeni. Jezeli jednak
roslinie dostarczy sie rownocze$nie azot w postaci zwigzkow mi-
neralnych (np. NH4NO3), wtedy faczy sie on z produktami roz-
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padu weglowodandéw, pozbawiajac w ten sposéb organizm sym-
biotyczny energii. W zjawisku hamowania symbiotycznego wia-
zania N2 przez azot zwigzany najwazniejszg role odgrywa sto-
sunek C: N w ro$linie. Gdy :stosunek ten jest duzy, wtedy rosli-
na moze korzysta¢ z azotu zwigzanego bez szkody dla symbiozy.
W miare zmniejszania sie tego stosunku (np. na Skutek stabej
fotosyntezy lub zbyt duzej dawki mineralnego azotu) proces wig-
zania wolnego azotu ulega zahamowaniu.

WYMIANA ZWIAZKOW AZOTOWYCH POMIEDZY BRODAWKAMI
KORZENIOWYMI A LISCMI

Sprawnos$¢ uktadu symbiotycznego olszy zalezy od eksportu
produkowanych przez bakterie zwigzkéw azotowych z brodawek
korzeniowych do pedu i lisci oraz weglowodanéw produkowa-
nych w liSciach do brodawek korzeniowych. Pierwszym stabil-
nym produktem wigzania azotu w brodawkach korzeniowych jest
amoniak, ktéry z ornityng tworzy karbomylo-N-cytruline prze-
ksztatlcang nastepnie w cytruline, ktora jest nosnikiem grup
aminowych (Leaf 1 in. 1958). W okresie intensywnego wigza-
nia azotu 80-90% wigzanego azotu przechodzi z brodawek do
korzeni gospodarza (Stewvart 1962). Po 6 godzinach od mo-
mentu podania gazowego ISN mozna go juz wykryé w pedach.
Obraczkowanie pedu nie hamuje transportu znakowanych 15N
produktéw asymilacji azotu; przypuszcza isie na tej podstawie,
ze transport odbywa sie w drewnie z pradem transpiracyjnym
(Bond 1956). W naturalnym oswietleniu jak stwierdzit Whee-
ler (1969), najintensywniejsze wigzanie azotu ma miejsce w po-
tudnie, gdy fotosynteza w lisciach osigga najwyzsze natezenie
i transport asymilatow w roslinie jest najszybszy.

Jak podaje Pate (1976) import weglowodandéw (gtéwnie sa-
charozy) do brodawek korzeniowych jest czynnikiem reguluja-
cym szybko$¢ wigzania w nich azotu. Wskazujg na to naste-
pujace dane:

1. Zaciemnienie roslin lub odciecie pedu powoduje zmniejsze-
nie sie szybkosci wigzania azotu — w dzien gdy transport we-
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glowodanoéw do brodawek jest szybszy, wigzanie azotu jest wyz-
sze anizeli w nocy, gdy szybko$¢ transportu zmniejsza sig;

2. Czynniki  zwigkszajace ilos¢ weglowodanéw w pedzie
(wzrost intensywnosci Swiatta, opryskiwanie liSci roztworem
cukru, wzrost stezenia CO2 wokdt fotosyntetyzujacego liscia)
stymulujg proces wigzania azotu w brodawkach. Gdy wigzanie
azotu w brodawkach osigga maksimum, poziom cukrow w lis-
ciach oibniza sie (Wheeler 1969). Autor ten wykazat rowniez
ze komoérki wokét tkanki zawierajagcej symbionta spetniajg role
r1%z7913wuaréw 14C — znakowanych asymilatbw (Wheeler

Jak z powyzszego wida¢ asymilacja azotu w brodawkach ko-
rzeniowych uzalezniona jest od aktywnosci fotosyntezy w lisciach
i odwrotnie — wzrost olszy oraz produkcja materii organicznej
zalezg od sprawnosci symbiozy w brodawkach korzeniowych.

FAZA GENERATYWNA W ONTOGENEZIE

OKRES MLODOCIANY | DOJRZALOSC

Olsze zaliczane sg do gatunkéw jednopiennych, chociaz So-
kolov (1964) znalazt u A. uiridis w Karelii osobniki zenskie,
meskie i hermafrodytyczne. Faza geneiratywna w ontogenezie
olsz rozpoczyna sie do$¢ wczesnie. A. glutinosa w Wielkiej Bry-
tanii zaczyna kwitng¢ w wieku 5-10 lat (Matthews 1955).

Polsce osobniki olszy czarnej rosngce na otwartej przestrzeni
kwitng pierwszy raz w wieku okoto 10 lat, natomiast w drzewo-
stanie — w wieku 25-30 lat (Tomanek 1966). A. incana
w europejskiej czeSci Ziwigzku Radzieckiego zaczyna kwitngé
w wieku 7-10 lat (Simanjuk 1964, Misnik 1976), a A. vi-
ridis w Karelii — w wieku 25 - 30 lat, przy czym faza genera-
tywna u poszczeg6lnych pedéw gtdwnych krzewu trwa 15 - 30
lat (Kolis¢uk 1965).

Zapoczatkowanie kwitnienia powoduje u A. uiridis zmiany
morfologiczne i fizjologiczne. Kwiaty meskie i zenskie rozwijajg
sie z pgkdéw wierzchotkowych dtugopedd|w, co prowadzi ido zmia-
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ny typu wzrostu z monopodialnego na sympodialny. Zawigzy-
wanie kwiatow powoduje réwniez zmniejszenie liczby lisci na
dtugopedach i tym samym ostabienie fotosyntezy, co roslina kom-
pensuje zwiekszeniem liczby lisci na krotkapedach (Kol isCuk
1965).

OKRESOWOSC KWITNIENIA | OBRADZANIA NASION

Miedzy kolejnymi latarni wystepujg znaczne réznice w obfi-
tosci pylenia. W Wielkiej Brytanii w ciggu wieloletnich obser-
wacji chwytano od 44 do 1307 ziaren pytku A. glutinosa na
5 cm2 w ciggu raku (Hyde 1963). Rownoczesnie jednak stwier-
dzono, ze wahania te nie byty wyraznie skorelowane z wielko$cig
urodzaju nasion (Hyde 1963).

Zdaniem niektorych autoréw olsze kwitng i odradzajg nasio-
na corocznie i obficie (Sokotowski 1921, la Bastide,
van Vredenburch 1970). Obserwacje innych badaczy
wskazujg jednak, ze mimo corocznego obradzania obfite urodzaje
nasion zdarzajg sie co 2 -3 lata (Matthews 1955, Kapu s-
tinskaite 1960, Tomanek 1966). Zdaniem Siman ju-
ka (1964) o ile A. incana odradza nasiona obficie co roku, o tyle
u A. glutinosa obfite urodzaje nasion wystepujg co 1 -3 lata.

Stwierdzono, ze podobnie jak i u innych gatunkow drzew,
réwniez u olsz warunki klimatyczne wywierajg wptyw na obra-
dzanie nasion. W Holandii urodzaj nasion u A. glutinosa byt wy-
raznie skorelowany z pogodg sierpnia i wrzesnia roku poprzedza-
jacego kwitnienie oraz pogoda sierpnia na dwa lata przed kwit-
nieniem (la Bastiide, van Vredenburch 1970).

SEZONOWY PRZEBIEG KWITNIENIA

Zawigzywanie i formowanie kwiatow u olsz odbywa sie w ro-
ku poprzedzajgcym kwitnienie. Ustinova (1958) podaje, ze
u A. glutinosa w Moskwie kwiaty meskie zawigzujg sie w dru-
giej potowie czerwca, a w koncu lipca odbywajg sie juz mejozy
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w komérkach macierzystych pytku. Zaréwno u A. glutinosa, jak
i u A. incana kwiaty meskie i zenskie wyksztatcajg sie w peni
i sg dobrze widoczne juz jesienig (To mane k 1966).

Nieco inaczej przebiega rozwdj kwiatéw u A. viridis. Kwiaty
meskie u tego gatunku sg rowniez widoczne jesienig, natomiast
kwiaty zenskie ukazujg sie z pakow dopiero wiosng, w czym
gatunek ten upodabnia sie do brzéz (Tomane k 1966).

A. glutinosa i A. incana kwitng wczesng wiosng, przed roz-
wojem lisci, a pora rozpoczynania kwitnienia zwigzana jest wy-
raznie z temperaturg okresu poprzedzajgcego (Scamoni 1956)
i potozeniem geograficznym. Najwczesniej, bo na przetomie lute-
go i marca, obserwuje sie kwitnienie u A. glutinosa w Wielkiej
Brytanii (Matthews 1955). W Eberswalde (NRD) kwi-
tnienie zaczyna sie $rednio ina poczatku 'trzeciej dekady marca,
przy czym w niektérych latach wystepujg znaczne odchyiki od
tego terminu: w ciggu 21 lat obserwacji najwczesniej notowano
kwitnienie 11 lutego, a najpdzniej 15 kwietnia (Scamoni 1956).
Rowniez w marcu kwitnie A. glutinosa w Rumunii (Tomescu
i in. 1967) oraz w Polsce (Bremodwna, Sobolewska 1938).
PozZniej na przetomie marca i kwietnia oraz w kwietniu kwi-
tng A. glutinosa i A. incana w Zwigzku Radzieckim (Ustinova
1958, Simanjuk 1964, Misnik 1976).

Pewng odmiennoscia procesu kwitnienia charakteryzuje sie
A. viridis, ktéra kwitnie réwnoczesnie z rozwojem lisci, tzn. na

%%%Jr)omie maja 1 czerwca, podobnie jak brzozy (T oma nek
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PHYSIOLOGY OF GROWTH AND DEVELOPMENT

Summary

The pattern of growth during the vegetative period and effects on
it of photoperiod and growth regulators are presented. Specific substances
occuring in alders are characterized. Physiology of nitrogen fixation is
discussed with regard to the role of growth regulators, microelements and
some soil factors. Describing the generative cycle the following stages
are discussed: juvenility and maturity, the course of flowering and perio-
dicity of seed crops.
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