WIADOMOSCI BOTANICZNE
TOM V —ZESZYT 1
1961

TOMASZ WODZICKI

ZWIAZEK MIEDZY WZROSTEM WYSOKOSCI I TWORZENIEM SIE
DREWNA W SWIETLE BADAN NAD REDAKCJA FOTOPERIODYCZNA
DRZEW -

Aktywno$¢ kambium od dawna byla przedmiotem zainteresowan wielu
badaczy. Dzigki temu literatura dotyczaca badan nad réznymi aspektami
tej aktywnosci, ktorej rezultatem jest migdzy innymi odkladanie si¢ warstw
drewna wzdluz pnia i pedéw u drzew (wzrost promieniowy), jest ogromnie
bogata. Badania te przede wszystkim pozwolily w duzym stopniu poznaé
budowe komdrek kambium i specyfike ich podziatu, a takze czgSciowo prze-
bieg wzrostu i réznicowania si¢ komorek po podziale. Przeglad tych prac
zawarty jest w publikacjach Biisgena (1927), Priestleya (1930 a, b), Ale-
ksandrowa (1936), Jane’a (1956) i innych.

Wielostronne obserwacje i badania poswigcono takze fizjologicznej stro-
nie procesdw zwiazanych z aktywnoscia tkanki kambialnej, a szczeg6lnie
korelacji miedzy rozwijaniem si¢ paczkdéw i zapoczatkowaniem aktywnosci
kambium na wiosng. Priestley (1930 c), na podstawie zestawienia wynikow
wielu weze$niejszych prac (ktérych autorzy wskazywali na mozliwo$¢ istnienia
takiej korelacji), wysunat hipoteze, ze zapoczatkowanie aktywnosci kambial-
nej po okresie spoczynku u drzew zalezy od wczesniejszych zmian wzrosto-
wych zachodzacych w paczkach. Wnioski swoje Priestley oparl na dwoéch
podstawowych obserwacjach. Po pierwsze, u wielu gatunkéw drzew rozwoéj
paczk6éw, lub choéby tylko ich napecznienie poprzedza rozpoczgcie si¢ po-
dzialow komorkowych w kambium, oraz po drugie, czas rozpoczgcia po-
dzialéw komérkowych w kambium jest rozny w roznych czgSciach drzewa.
U wielu gatunkéw drzew rozpierzchlonaczyniowych i niektérych iglastych
kambium staje si¢ aktywne najpierw w mtodych pedach i galeziach, a nastep-
nie w coraz nizej potozonych czgéciach pnia. W pracy swej Priestley zwrécit
uwage takze na znany juz dawniej fakt, ze u gatunkow pierscieniowonaczynio-
wych i niektérych iglastych rozpoczgcie aktywno$ci kambialnej nast¢puje
jeszcze przed widocznym ‘rozwinigciem si¢ paczkéw i w krétkim czasie moze
byé stwierdzone w calym pniu drzewa. POZniejsze badania Wareinga
(1951 a, b) nad dekapitowanymi siewkami Pinus silvestris oraz dekapitowa-
nymi i obraczkowanymi drzewkami gaturikéw pier§cieniowonaczyniowych:
Fraxinus excelsior, Quercus robur, Robinia pseudacacia, i Castanea sativa
wykazaly, ze takze u tych gatunkéw rozpoczecie aktywnosci kambialnej
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zwiagzane jest z bardzo wczesnym stadium wzrostu paczkéw. Do takiego
tez wniosku doszedl i Richardson (1957) w oparciu o badania nad wspol-
zalezno$ciag wzrostu korzeni i rozwijaniem si¢ paczkoéw. Autor ten uwaza,
7e procesy wzrostowe zachodzace w paczkach moga wplywac¢ na rozpoczecie
aktywnosci kambialnej znacznie wczeéniej, niz dadza sie zaobserwowaé ja-
kie§ widoczne golym okiem oznaki wzrostu paczkow.

Kryterium stopnia rozwinigcia si¢ paczkow przyjete w licznych cytowa-
nych przez Priestleya, a takze pdZniejszych pracach, polegalo na obser-
wacji zewnetrznych zmian — napecznienia paczkow i ich pekania. Zrozumiate
jest, ze takie kryteria wydaja si¢ za mato doktadne dla wnioskowania o ist-
nieniu (lub braku) zwiazku miedzy inicjacja aktywnosci kambium, a zmianami
zachodzacymi uprzednio w paczkach spoczynkowych.

Do wyjasnienia zwiazku migdzy wzrostem paczkéw i zapoczatkowaniem
aktywno$ci kambialnej na wiosng w ogromnym stopniu przyczynily si¢ ba-
dania przeprowadzone nad zawartoscia substancji wzrostowych w spoczywa-
jacych i rozwijajacych si¢ paczkach oraz pedach roslin drzewiastych (Bennett.
Skoog 1938, S6ding 1936, Avery, Burkholder, Creighton 1937, Brown.
Cormack 1937, Gouwentak 1936, Zimmerman 1936/7, Krasnossiej-
skaja, Richter 1942). Prace te zgodnie podkreslaja mozliwos¢ stymulo-
wania podzialow komoérkowych w kambium przez substancje wzrostowe,
ktorych bogatym zrdédlem sa rozwijajace si¢ paczki. Gouwentak, Maas
(1940) oraz Gouwentak (1941), wykazaly, ze takze dostarczenie syntetycz-
nej heteroauksyny przez powierzchnig cigcia po usunietym paczku na pe-
dzie, moze zastapi¢ wplyw rozwijajacego si¢ paczka na zainicjowanie aktyw-
nosci kambialnej.

~ W oparciu o wlasne i przeprowadzone przez innych badania, S6ding
(1952) doszedt do wniosku, ze substancje wzrostowe przemieszczaja si¢ po-
larnie z rozwijajacego si¢ paczka w kierunku podstawy pedu i stymuluja
podzial oraz wzrost najblizszych komoérek kambialnych. Komoérki te rosnac
wytwarzaja nowe ilosci substancji wzrostowych, ktére przemieszczajac sie
basipétalnic stymuluja podzial i wzrost lezacych nizej komorek kambium.
Wplyw pakéw polegatby zatem na dostarczeniu substancji wzrostowych
niezbednych jedynie dla zapoczatkowania wzrostu komoérek kambialnych
lezacych bezposrednio ponizej paczka. Swiadczylby o tym, takze wedlug
Sédinga, miedzy innymi fakt, ze wzrost na wysoko$¢ u wielu gatunkow
drzew koriczy si¢ znacznie wcze$niej w okresie wegetacyjnym niz wzrost
promieniowy, a ilo§¢ substancji wzrostowych w paczkach maleje ku jesieni
bardzo znacznie (Avery i in. 1937). Na poparcie swej hipotezy S6ding
przytacza réwniez badania Miincha (1938) nad obraczkowanymi pedami
Pinus silvestris, w ktérych autor ten obserwowal zwigkszenie aktywnosci
kambium w dalszych cze$ciach pedu ponizej obraczki, podczas gdy bez-
posrednio pod sama obraczka nie udato si¢ jej wykry¢. Zgodnie ze swa hipo-
teza, S6ding przypuszcza, ze drobne ilo$ci substancji wzrostowych, tworzace
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sie w miejscu zranienia pedu, mogly w tym wypadku stymulowaé¢ podziat
nizej lezacych komorek kambium.

Dotychczas nie wiadomo jednak dokladnie, jakie substancje wzrostowe
stymuluja aktywno$¢ kambium w warunkach naturalnych. Na ogét uwaza
sig, ze sa to substancje typu auksyn (Leopold 1955). Frausson (1953)
przeprowadzil probe ich identyfikacji w miodych pedach Pinus silvestris
i wykazal, ze nie byt to kwas f-indolilooctowy. Ciekawych danych dotycza-
cych wplywu substancji wzrostowych na aktywnos$¢ kambium drzew lisciastych
dostarczyl Wareing (1958 a). Stosowal on kwas g-indolilooctowy oraz kwas
giberelinowy w pascie lanolinowej na powierzchni¢ po $cieciu gornej czesci
pedow Acer pseudoplatanus, Populus nigra i Fraxinus excelsior, z ktorych
usunieto paczki przed ich rozwinigciem sig. Okazalo sie, ze pedy, ktérym
dostarczono sama auksyn¢ wytworzyly waska strefe nowego ksylemu ze zdrew-
nialymi naczyniami. W pedach kontrolnych (z sama pasta lanolinowa) nie
znaleziono wcale nowego drewna; pedy, ktore otrzymaly kwas giberelinowy,
wytworzyly warstwe nowej tkanki zlozonej z matych komérek, o bionach nie
zdrewnialtych, bez szerokich naczyn. Tylko pedy, ktérym dostarczono lacznie
auksyne i kwas giberelinowy, wytworzyly szeroka strefe drewna o naczyniach
w pelni zdrewnialych, podobna do strefy drewna wytworzonej w pedach,
na ktérych pozostawiono paczki. Wareing sugeruje, ze wplyw kwasu gibe-
relinowego sprowadzal si¢ w tym wypadku gidwnie do stymulacji podziatéw
komorek kambialnych, auksyny za§ do stymulacji wzrostu i réznicowania si¢
nowopowstatych komoérek. Badania te potwierdzaja poglad, ze w procesach,
zwiazanych ze stymulacja aktywno$ci kambium i tworzenia si¢ drewna, biora
udzial rdézne substancje wzrostowe i moga odgrywaé roézna role. Nalezy
jednak tu réwniez podkresli¢, ze (jak wykazaly liczne badania) na wzrost
gatunkow drzew iglastych substancje typu giberelin nie wywieraly wigkszego
wplywu (Marth, Audia, Mitchell 1956, Nelson 1957, Westing 1959,
Chotianowicz, Bajdalina 1959). Znane sa réwniez badania, ktore $§wiadcza
o mozliwoéci wplywu na aktywno$¢ kambium takze réznych innych substancji
takich jak np. kwas askorbinowy i aneuryna (Kiinning 1950). Wida¢ zatem,
ze potrzebne sa jeszcze dalsze badania dla poznania naturalnych substancji
zwigzanych z procesami podzialow, wzrostu i rdéznicowania sie komoérek
kambium.

Korelacja migdzy wzrostem wysokosci a aktywnoscia kambium, widoczna
wyraznie w okresie rozpoczynania wzrostu na wiosng, znacznie trudniejsza
jest do obserwacji w okresie pozniejszym. Wiadomo, ze drzewa koncza wzrost
na wysoko$¢ w roznym czasie w ciagu okresu wegetacyjnego (Kramer 1943,
Koztowski, Ward 1957 a, b i inni.) Trwa on od kilku tygodni do kilku
miesigcy u réznych gatunkow drzew, poczem na wierzchotkach pedéw tworza
sie paczki spoczynkowe. U niektérych gatunkéw z okresem tym zbiega sig
takze zakonczenie wzrostu promieniowego (na grubos¢), (Ladefoged 1952).
Inne gatunki jednak, zwlaszcza nalezace do pierscieniowonaczyniowych,



60

a takze iglastych, po zakonczeniu wzrostu na wysoko$¢ dtugi czas jeszcze utrzy-
muja aktywno$¢ kambium. Reimer (1949), badajac pie¢ gatunkéw drzew
liSciastych stwierdzil, ze wzrost promieniowy trwal w czterech wypadkach
od 411 tygodni dtuzej niz wzrost na wysoko$¢. Podobnie Pinus silvestris
Wight (1933) stwierdzil aktywno$¢ kambium az do paZdziernika, podczas
gdy wzrost na wysoko$¢ zakorczyl si¢ w czerwcu i ograniczony byt tylko
do wzrostu zawigzkéw pedu utworzonych juz w paczku spoczynkowym
ubieglego roku. Po zalozeniu si¢ paczka spoczynkowego, po zakonczeniu
okresu wzrostu pedu na wysoko$¢, aktywnos¢ stozka wzrostu jeszcze przez
pewien czas istnieje, a u wielu gatunkéw prowadzi do utworzenia w paczku
zawigzkow calego pedu nastgpnego okresu wegetacyjnego (Sokolowski
1927). U Pinus silvestris zanika ona dopiero we wrze$niu (Warening 1951 a).
Podobna aktywno$¢ w paczkach Acer platanoides obserwowat takze Pollock
(1953). Jost (1891) uwazal nawet, ze u Pinus silvestris trwa ona przez cala
zim¢. Niektérzy badacze sadza, ze dzigki tej slabej aktywnoéci merystema-
tycznej stozkdw wzrostu po zalozeniu paczka spoczynkowego, wytwarzaja
sic drobne iloSci substancji wzrostowych, ktore wplywaja na aktywnos¢
kambium nawet po zakonczeniu widocznego wzrostu na wysokos$¢ (Priestley,
Scott 1936). '

U licznych gatunkéw, z okresem zakonczenia wzrostu na wysoko$¢ zbiega
si¢ (w przyblizeniu), okres zmiany typu tworzacego si¢ drewna. Przejscie od
tworzenia si¢ drewna wczesnego do pdzZnego nast¢puje zwykle stopniowo.
przy czym tworzy si¢ drewno przejsciowe.

Od dawna istnialy préby wytlumaczenia przyczyn tworzenia si¢ drewna
wczesnego i péznego. Najczesciej zjawisko to thumaczono zmianami zapo-
trzebowania na wod¢ w ciagu okresu wegetacyjnego (Hartig 1882, 1897,
Strasburger 1908, Haberlandt 1924), r6znicami turgoru (Russow 1881
~w/g Ladefogeda 1952) lub mechanicznie wzrastajacym naciskiem kory
na kambium i rosnacy pierScien mlodego drewna (Sachs 1867). Metzger
(1910) probowat takze zjawisko to ujaé w formuly matematyczne. Istnialy
takze proby powiazania zmian w typie formowanego w okresie wegetacyjnym
drewna z réznicami w nasileniu procesu fotosyntezy (Hartig 1891). Jost
(1891, 1914) sugerowal istnienie pewnego zwiazku migdzy typem tworzo-
nego drewna i wzrostem na wysoko$¢, wskazujac na wewngtrzng rytmike
procesow kierujacych obydwoma tymi zjawiskami. Hipotezy te szczegblowo
omawia szereg badaczy (Biisgen 1927, Priestley 1930 ¢, Ladefoged 1952).

Priestley (1930 c¢), w oparciu o zebrane z wczeéniejszych badan mate-
rialy wysunal przypuszczenie, ze komorki drewna pdZnego tworzone sa
w wyniku wzmozonego doptywu asymilatéw do tkanki kambialnej po zakon-
czeniu ‘wzrostu na wysoko§¢é. Wraz z zakoriczeniem wzrostu na wysoko$¢ zna-
czna ilo$¢ tworzonych intensywnie asymilatéw przez wyksztalcone juz w petni
liscie moze by¢ wykorzystana jako materiat budulcowy przy tworzeniu grubych
§cian komérkowych cewek drewna pdznego. W roku 1945 Oppenheimer
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wysunal inng hipoteze, wedlug ktorej typ tworzonego przez kambium drewna
zalezy od utrzymania pewnej proporcji migdzy poziomem auksyn a pozio-
mem asymilatow, w jakie kambium zostaje zaopatrywane. Wedlug tej hi-
potezy drewno pédine tworzyloby si¢ wéwczas, gdy poziom asymilatéw po-
zostaje wysoki, przy ograniczonym doplywie substancji wzrostowych, a wigc
przy zwolnionej szybkosci podzialéw komérkowych. Oppenheimer suge-
ruje przy tym, ze zjawisko tworzenia si¢ drewna péznego tylko posrednio
uzaleznione jest od takich czynnikow, jak temperatura powietrza lub opady.
Roéwniez Wareing (1958 b) wyraza poglad, ze typ tworzonego drewna
uzalezniony jest gtéwnie od okre§lonego poziomu substancji wzrostowych,
w jakie zaopatrywane jest kambium. Wiadomo, ze Zrédlem substancji wzrosto-
wych, obok wierzchotka sa przede wszystkim rosngce liscie (Delisle 1937,
Jacobs 1952 i inni). Tak wigc rozwijajacy si¢ na wiosng ped otrzymuje znaczne
iloéci substancji wzrostowych. Wareing przypuszcza, ze przyczyna powsta-
wania drewna wczesnego moze by¢é wysoki poziom substancji wzrostowych,
w jakie kambium zostaje zaopatrywane w tym czasie. Po zakonczeniu wzrostu
na wysoko$¢, kambium w dalszym ciagu moze kontynuowaé swa dzialalnos$¢
tworcza, jednak przy ograniczonym doplywie substancji wzrostowych, co
wedlug Wareinga wigzaloby si¢ z tworzeniem drewna p6znego. O ile ilos¢
substancji wzrostowych docierajacych do kambium spadnie zbyt nisko po
zakonczeniu wzrostu na wysoko$é rosliny, tkanka kambialna moze catkowicie
przerwa¢ aktywno$¢ wzrostowa.

Przedstawione poglady maja wciaz jeszcze raczej charakter hipotez robo-
czych, nie sa bowiem dostatecznie udokumentowane materialem doswiad-
czalnym, '

W ostatnich latach przeprowadzono liczne badania nad wplywem czyn-
nikéw S$rodowiska na diugos¢ okresu aktywno$ci wzrostowej merystemu
wierzchotkowego i kambium. Specjalnie szerokie badania, zwigzane z reago-
waniem wzrostowym pedu na bodziec fotoperiodyczny, pozwalaja na blizsze
wnikniecie w istote zwiazku migedzy wzrostéem na wysokos$¢ i wzrostem pro-
mieniowym u drzew. Znany wplyw dlugosci okreséw Swiatla oraz nastgpu-
jacych po nich okreséw ciemno$ci u roélin zielnych moze dotyczy¢ zaréwno
-przechodzenia ich w fazg¢ generatywna, jak tez regulowania wzrostu wege-
tatywnego (Lang 1952, Liverman 1955, Doorenbos, Doorenbos, Wel-
lensiek 1959). W badaniach nad wplywem dlugosci dnia na wzrost roélin
drzewiastych stwierdzono réwniez typowe reagowanie fotoperiodyczne. Ba-
dania te wykazaly, ze rézne procesy u roslin drzewiastych moga ulegaé
wplywowi czynnika fotoperiodycznego.

Dhugie dni lub nieprzerwane o$wietlenie moze powodowaé u wielu ga-
tunkéw przedhuzenie wzrostu wysokosci pedu, zasé pod wplywem dzialania
kroétkich dni liczne gatunki drzew hamujga wzrost na wysoko$¢ i wchodza w stan
spoczynku (Garner, Allard 1923, Bogdanow 1931, Kramer 1936, 1937,
Moszkow 1929/30, Leman 1948, 1955, Pauley 1952, Batut, Zelawski
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1955, Wassink, Wiersma 1955, Downs, Borthwick 1956 a i inni.). Wy-
kazano takze wplyw dilugosci dnia na przerywanie spoczynku przez siewki
niektorych drzew (Gustafson 1938, Phillips 1941, Snyder 1955), na kiel-
kowanie nasion (Black, Wareing 1954, Vaartaja 1956), ukorzenianie
zrzezdw (Moszkow, Kocherzenko 1939), kwitnienie niektorych krzewow
(Allard 1935, Nasr, Wareing 1958) i zrzucanie lisci (Matzke 1936, Olmsted
1951 i inni). Znane jest rowniez rozne reagowanie roslin drzewiastych na bo-
dziec fotoperiodyczny w zalezno$ci od warunkéw temperatury dnia i nocy
(Van der Veen 1951, Kramer 1957) oraz od intensywnosci i skladu spek-
tralnego swiatla (Malczewski 1946, Downs, Pringer 1958, Downs,
Borthwick, Pringer 1958 i inni). Przeglad badan nad reakcja fotoperio-
dyczna drzew zawarty jest w pracach Wareinga (1949a, 1956) oraz Nitscha
(1957 a).

Fotoperiodyczny charakter tych reakcji wzrostowych u réznych gatunkow
roslin drzewiastych wykazano szczegdlnie w badaniach, w ktérych dtugie
okresy ciemnosci przerwano krotkotrwalym oswietleniem (Wareing 1950 a,
Downs 1955, Zachner 1955, Zelawski 1957, Irgens-Moller 1958),
lub stosowano dodatkowe o$wietlenie o stabej intensywnosci (Wareing
1950 b, Zelawski 1957). W tych warunkach wzrost wysokosci siewek réz-
nych gatunkéw drzew nie ulegal zahamowaniu w ciggu dluzszego okresu
czasu. Rosliny zielne reaguja na bodziec fotoperiodyczny, o ile jego dziataniu
poddane zostana mtode, ale juz w pelni wyksztalcone liscie (Czajtachian
1936, Moszkow 1952 i inni). Ostatnio stwierdza si¢ jednak, iz najwigksza
wrazliwo$¢ posiadaja liscie, ktore osiagnety 1/2—2/3 peinej wielkosci (K hu-
dairi, Hamner 1954, Downs, Borthwick 1956 b). W celu okreslenia
miejsca percepcji bodZca fotoperiodycznego u roélin drzewiastych Wareing
(1950 b, 1954) przeprowadzit odpowiednie badania. Stwierdzit on w do$wiad-
czeniach przeprowadzonych na siewkach i pedach réznych gatunkow roslin
drzewiastych, ze szczegolnie wrazliwa na dzialanie czynnika fotoperiodycznego
jest gérna czegs¢ pedu. Takze Nitsch (1957 a) uwaza, ze decydujacy wplyw
na wzrost wysokosci roslin drzewiastych moga wywiera¢ mlode, rosnace
liscie w zaleznosci od warunkéw fotoperiodycznych, w jakich si¢ znajduja.
Wedlug Wareinga (Wareing 1953, Black, Wareing 1955) istnieje takze
mozliwos$¢ przejmowania bodzca fotoperiodycznego bezposrednio przez tkanke
merystematyczna paczkéw spoczynkowych, np. Fagus silvatica i kietkujacych
nasion Betula pubescens. Mechanizm tych proceséw jest jednak jeszcze bardzo
mato znany.

Niezaleznie od nasuwajacych sie watpliwosci odnoénie do mozliwosci prze-
jecia bodzca fotoperiodycznego bezposrednio przez merystem wierzchot-
kowy (nie jest dotad wyraznie sprecyzowane dzialanie uboczne czynnika
termicznego w paczkach), poglady Wareinga dotyczace reakcji fotoperio-
dycznej stanowia dzi§ najpowazniejsza podstawe do interpretacji tych zjawisk
u roslin drzewiastych. Wareing uwaza, ze wzrost w warunkach dlugiego
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dnia lub nieprzerwanego oswietlenia zwiazany jest glownie z wyZszym pozio-
mem substancji wzrostowych, utrzymujacym si¢ w warunkach dni dlugich.
Istotnie, Nitsch (1957 b) wykazal, ze zawarto$¢ substancji wzrostowych
u Rhus typhina w czasie traktowania krotkimi dniami maleje. Podobny spadek
iloéci substancji stymulujacych wzrost wykazali weze$niej inni badacze u roslin
zielnych (Czajtachian, Zdanowa 1945, 1938, von Witsch 1941, Leopold
1949, Cooke 1954). Ostatnio przeprowadzone badania nad przerywaniem
spoczynku u drzew pod wpltywem kwasu giberelinowego wykazaly, Zze niektore
gatunki drzewiaste nawet w warunkach krotkiego dnia podejmuja na nowo
wzrost (Marth i in. 1956, Lockhart, Bonner 1957, Bourdeau 1958).
Nitsch (1957 b) stwierdzil, ze po dostarczeniu kwasu giberelinowego rosliny
Rhus typhina rosty w warunkach krotkiego dnia nieprzerwanie, a wierzchotki
ich zawieraly znaczna ilo$¢ auksyny. U roslin, na ktore oddzialywano krotkimi
fotoperiodami bez zaopatrzenia w kwas giberelinowy, po uplywie 14 dni
od poczatku indukcji zawarto$¢ auksyn znacznie spadia, a pojawily si¢ in-
hibitory i wzrost wysokos$ci zostal catkowicie zahamowany. Badania te pod-
kreslaja role, jaka spelnia¢ moga substancje podobne do giberelin w reakc;ji
fotoperiodycznej roslin drzewiastych. Ze wzgledu jednak na wplyw tych sub-
stancji na wzrost roslin drzewiastych takze w warunkach dni dhugich, Nitsch
uwaza, ze substancje typu giberelin w kazdym razie nie sa bezposrednio
zwigzane z ich reakcja fotoperiodyczna.

W badaniach swych Wareing (1954) wykazal, ze dla wzrostu wysokosci
niektérych gatunkéw drzew (np. Acer pseudoplatanus i Robinia pseudacacia),
nie jest obojetne, w jakich warunkach o$wietlenia znajduja si¢ starsze wyksztal-
cone liscie, niezaleznie od reakcji zachodzacej w mtodych lisciach. Stwierdzit
on, ze jezeli starsze liscie znajduja si¢ pod dziataniem dlugich okreséw ciem-
nosci, to wywieraja one hamujacy wplyw na wzrost roSliny. Wplyw taki
widoczny jest takze w hamowaniu rozwijania sie paczkoéw, o ile obecne na
pedzie liscie poddane zostana dziataniu krotkich dni. Downs, Borthwick
(1956 b), wykazali, ze usuwanie lisci u Weigela florida powoduje podjecie
na nowo wzrostu w warunkach krétkiego dnia. Titman, Wetmore (1955)
stwierdzili rowniez, Ze usunigcie liSci moze zapobiec zrzuceniu wierzchotkowej
cze$ci pedu, gdy wzrost rosliny jest sympodialny. Znane sa takze w warunkach
naturalnych wypadki podejmowania na nowo wzrostu przez drzewa, po cal-
kowitym zniszczeniu lisci przez owady (Rose 1958). Nalezy zatem spodziewac
si¢, ze w czasie dugich okresoOw ciemnosci, w starszych lisciach u pewnych
gatunkow drzew przebiega jaki§ proces, wywotujacy hamujacy wplyw, byc
moze, formowany jest inhibitor wzrostu. Nitsch (1957 b) rzeczywiscie wy-
kazal, ze w pedach Rhus typhina zwigksza si¢ zawarto$¢ substancji hamuja-
cych wzrost na wysoko$¢, w czasie oddziatywania krotkimi dniami. Zagadnienia
zwiazane z wptywem inhibitoréw na wzrost roslin dyskutowane sa obszernie
w pracach przegladowych (Doorenbos 1953, Samish 1954).

Jednoczes$nie z do$wiadczeniami nad reakcja fotoperiodyczna wierzchotka
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wzrostu, przeprowadzit Wareing (1949 b, 1951 a) badania nad reakcja kam-
bium Pinus silvestris na dodatkowe o$wietlenie niskiej intensywnoéci. W tych
warunkach kambium kontynuowatlo dziatalno$¢ tworcza diuzej niz pod wptywem
dni kroétkich. Na podstawie tych badan Wareing uwaza, Ze naturalne zmiany
dlugosci dnia jesienia moga regulowaé czas trwania czynnoSci kambium
u Pinus silvestris. Poniewaz wzrost dlugo$ci i wzrost igiet u sosny koriczy si¢
wczesnie w ciggu lata, Wareing przypuszcza, ze kambium reaguje bezpo-
$rednio na bodziec fotoperiodyczny przekazywany przez igly. Reakcja ta nie
nosi wigc charakteru wtornego, zwiazanego z wplywem na jakie$ inne pro-
cesy wzrostowe. W doswiadczeniach przeprowadzonych na drugorocznych
siewkach Robinia pseudacacia Wareing, Roberts (1956) wykazali, ze pod
wplywem 4-ro tygodniowego oddziatlywania krétkim fotoperiodem roéliny zrzu-
caly cze$¢ wierzchotkowa pedéw, a po nastepnych 30 krotkich dniach u wszyst-
kich roélin stwierdzono réwniez zahamowanie podzialéw komodrek kambial-
nyeh. Badacze ci stwierdzili jednak, ze u wigkszoséci roélin kambium znajdo-
walo si¢ w stanie aktywnosci, jezeli po odpadnigciu czgéci wierzchotkowej
przeniesiono roéliny w warunki dnia diugiego (uzyskane przez dodatkowe
os$wietlenie $wiatlem o niskiej intensywnosci). Okazalo si¢, ze w warunkach
tych tworzyto si¢ drewno podobne do drewna pdéznego. Poniewaz w tym wy-
padku usunigte zostaly réwniez wszelkie zawiazki pedéw bocznych, a sama
lodyga zostala ostonigta, akceptorem bodzca fotoperiodycznego mogly by¢
jedynie starsze liScie. Na podstawie tych badan Wareing przypuszcza, ze
podobny mechanizm (zwigzany ze zmianami w poziomie substancji wzrosto-
wych), jaki reguluje wzrost wysokosci, moze by¢ takze czynny w fotoperio-
dycznej reakcji merystemu wtérnego.

Badania, jakie przeprowadzili Zelawski (1956, 1957) oraz Molski,
Zelawski (1958), wykazaly, ze reakcji fotoperiodycznej wierzchotka wzrostu
Larix decidua towarzyszy zjawisko tworzenia si¢ drewna pdznego. Zelawski
stwierdzil, ze w warunkach nieprzerwanego oswietlenia, uzyskanego przez
dos$wietlanie w nocy $wiatlem zarowym o intensywnosci okolo 1300 luks,
tworzylo si¢ drewno wczesne, a wzrost wysokosci pedu postepowat nieprzer-
wanie. W warunkach 12-godzinnych fotoperiodéw jednak tworzylo si¢ ty-
powe drewno pdzne, o zgrubialych blonach komérkowych i zmniejszonym
$wietle cewek, a po 18 krétkich dniach na wierzchotku pedu zatozylsi¢ paczek
spoczynkowy. Zelawski stosowal takze slabe dodatkowe o$wietlenie rzgdu
10 i 70 luks przez 12 godzin w ciagu doby jako uzupelnienie 12 godzin inten-
sywnego $wiatla we dnie. Stwierdzil on, ze wowczas takze tworzyto si¢ drewno
pézne, mimo ze wzrost na wysoko$¢ i réznicowanie igiel nie uleglo zahamowa-
niu. Tak wigc Zelawski postuluje, Ze zmiana w typie tworzacego sig drewna nie
ma charakteru typowej reakcji fotoperiodycznej, chociaz' moze by¢ uzalezniona
od warunkéw os$wietlenia, a mechanizm jej w dalszym ciggu jest nieznany.
Badania te podwazaja takze powszechnie przyjety poglad, ze zmiana w typie
tworzacego si¢ drewna zwiazana jest z zakonczeniem wzrostu na wysokosé
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poniewaz drewno pézne tworzylo si¢ w czasie, gdy wzrost wysokosci poste-
powal nieprzerwanie. Zelawski sugeruje rowniez, Ze zmiana typu tworza-
cego si¢ drewna moze byé uwarunkowana zaopatrzeniem w produkty asymi-
lacji. Sadzi on takze, iz reakcja ta jest szybsza niz reakcja wierzcholka wzrostu,
co byloby przyczyna braku wyraznej strefy drewna przejSciowego, jaka nor-
malnie wystepuje u siewek rosnacych w warunkach naturalnych. Zelawski
przypuszcza réwniez, ze w warunkach dni krétkich komorki tworza sie wol-
niej niz przy nieprzerwanym os$wietleniu.

Znane w literaturze prace o ksztaltowaniu si¢ rocznego sloja przyrostu
drewna prowadzone byly giéwnie pod katem badan wplywu réinych czyn-
nikéw klimatycznych na wielko$¢ ogélnego przyrostu drewna i dlugosci
okresu, w jakim roczny przyrost powstaje. Niestety, badania te przewaznie
oparte na pomiarze przyrostu pnia w korze, albo nawet szerokosci sloja,
ale przy zastosowaniu niedostatecznie dokladnych metod mikroskopowych,
nie przedstawiaja wigkszej wartoSci dla analizy fizjologicznych proceséw
kierujacych aktywnos$cia kambium. Ogélnie dane te wskazuja, Ze na czas
trwania przyrostu grubo$ci drewna oraz na wielko$¢ tego przyrostu moga
wplywaé stosunki wilgotnosciowe gleby (Paul, Marts 1931, Fahn 1955,
Mc Clurkin 1958) lub wahania temperatury powietrza i opadéw (Chalk
1930, Dobbs 1951, 1953, Tryon, True 1958, Ermich 1959, Dmitrijewa
1959). Na szczegdlniejsza uwage zastuguja badania przeprowadzone nad wply-
wem redukcji korony drzewa na ksztaltowanie si¢ przyrostu rocznego drewna.
Usunigcie pewnej czeéei igliwia przewaznie powoduje obnizenie przyrostu
dopiero w latach nastgpnych (Bruce 1956, Blais 1959). Jednak usunigcie
wszystkich lisci powoduje jednoczesnie catkowite zahamowanie wzrostu pro-
mieniowego (Megli 1955, Mancuso 1955, Rose 1958). Marts (1951)
przytacza dane, z ktorych wynika, ze redukowanie korony u Pinus silvestris
odbija si¢ nie tylko na szerokosci rocznego sloja przyrostu drewna, ale takie
powoduje redukowanie procentowego udzialu drewna wczesnego. Linzon
(1958) podaje ciekawe dane dotyczace redukcji przyrostu wysokosci i gru-
bosci u Pinus strobus. Usuwal on na wiosne igly roznego wieku i wykazal,
ze jakkolwiek spoérdd trzechletniego igliwia znajdujacego si¢ zwykle na pe-
dach Pinus strobus, usuniecie ktoregokolwiek rocznego «garnituru» igiet po-
woduje w koncu roku obniZenie przyrostu, to jednak brak mlodego igliwia
odbija si¢ znacznie na przyro$cie wysokoéci i tylko nieznacznie na przyroscie
grubosci. Jezeli jednak usunigte zostaly zaréwno rozwijajace si¢, jak i jedno-
roczne igly, zarbwno wzrost na wysoko$é, jak i wzrost promieniowy zostal
ostabiony. Dane z tych do§wiadczen, chociaz posrednio, wydaja si¢ wskazywac
na stosunkowo znaczna niezalezno$¢ procesOw zwigzanych z aktywnoscig
tkanki kambialnej od wzrostu wysokoéci. Badania te prowadzone raczej
dla bezposrednich potrzeb praktyki le$nictwa, niestety, nie zawieraja bardziej
szczegblowych danych i dlatego nie pozwalaja na wyciaganie dalej idacych
wnioskow. Bardziej dokladne dane, oparte na pomiarach cewek, przy-
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tacza Van Buijtenen (1958) z doswiadczen, w ktorych badal wplyw
temperatury powietrza, wilgotnosci gleby i dlugosci oswietlenia na Srednice
i grubo$¢ blon komdrkowych cewek u siewek i dorostych drzew Pinus taeda.
Dane jego wykazaly jedynie wplyw niskiej temperatury nocy na zwigkszenie
grubosci blon komdrkowych, czemu nie towarzyszyly zmiany $rednicy cewek.
Stwierdzit on takze pewien wplyw krotkich dni na zmniejszenie $rednicy
cewek, natomiast nie stwierdzil réznic w grubosci blon komérkowych tworza-
cego si¢ drewna, ani pod wplywem roéznych warunkéw fotoperiodycznych,
ani zmiany wilgotnoéci gleby. Na podstawie tych badan Van Buijtenen
wysuwa wniosek, ze ani dlugo$¢ dnia, ani zmiany wilgotnosci gleby nie sa
czynnikiem decydujacym o letniej zmianie typu tworzacego si¢ drewna. Zmiang
te wiaze on z blizej niesprecyzowanym ogdlnym stanem drzewa i zaopatrze-
niem kambium w substancje budulcowe. Badania Van Buijtena w za-
sadzie przecza wynikom uzyskanym przez Zelawskiego, w kt6érych udowodnit
niewatpliwie mozliwo$¢ oddzialywania na grubo$¢ bton komérkowych two-
rzacych si¢ elementdéw przewodzacych drewna przez stosowanie réznych
warunkéw dlugosci o$wietlenia dziennego u siewek Larix decidua. Podobna
zalezno$¢ zostala takze pdzniej stwierdzona dla siewek Picea abies (Zelawski,
Wodzicki 1960). Material doswiadczalny przedstawiony przez Van Buij-
tenena, niestety, nie pozwala na blizsza analiz¢ przyczyn rozbieznos$ci wy-
nikéw tych badan (poza réznicg gatunku), poniewaz brak w nim wielu waz-
nych danych dotyczacych strony metodycznej przeprowadzonych doswiadczen.

"Na podstawie przedstawionego wyzej krotkiego przegladu dotychczaso-
wych badan stan naszej wiedzy dotyczacy zwiazku miedzy aktywnoscia me-
rystematyczna wierzchotka pedu i kambium oraz wplywu warunkéw s$rodo-
wiska zewnetrznego, a szczegblnie warunkow fotoperiodycznych na procesy
zwiazane z tworzeniem si¢ drewna mozna w ogélnym zarysie przedstawi¢
nastepujaco:

1. W czasie zapoczatkowania aktywno$ci kambialnej, po okresie spo-
czynku, istnieje wyrazny wplyw rozwijajacych si¢ paczkow, a wigc i zmian
wzrostowych zwiazanych z aktywnos$cia merystemu pierwotnego, na podzial
komérek kambium. Nie jest jednak wiadomo, czy poza tym okresem, w ciaggu
wegetacji w czasie wchodzenia rodliny w spoczynek, istnieje rowniez zwigzek
miedzy aktywnoscia tych dwoch tkanek tworczych.

2. Na podzial komérek kambium wplywaja substancje wzrostowe, kto-
rych zrodtem moga by¢ rozwijajace sig¢ paczki. Procesy wzrostu i réznicowania
si¢ nowopowstatych komoérek moga réwniez ulega¢ wptywowi réznych sub-
stancji hormonalnych. Nie wiadomo natomiast jakie sa to substancje w wa-
runkach naturalnych i jaka moga odgrywac role w procesach podziatu, wzro-
stu i réznicowania w strefie kambialnej. Bardzo malo takze zbadana jest
mozliwo$¢é wzajemnego zwiazku miedzy tymi procesami.

3. Dhugo$é o$wietlenia dziennego moze wywieraé wplyw na aktywnos¢
kambium oraz na typ tworzacego si¢ drewna. Przypuszcza si¢ jednak, ze
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wplyw ten zwigzany ze zmianami w typie tworzacego si¢ drewna, nie jest
bezposrednio uzalezniony od reakcji fotoperiodycznej wierzchotka wzrostu.
Wykazano ostatnio, ze reakcja fotoperiodyczna wierzchotka pedu zalezna
jest w duzym stopniu od warunkéw oéwietlenia, w jakich znajduja si¢ rosnace
liscie. Stwierdzono takze, ze w pelni wyksztalcone starsze liScie moga w wa-
runkach krétkiego dnia wywiera¢ hamujacy wplyw na wzrost wierzcholka.
Nie jest jednak blizej wiadomo, w jaki spos6b warunki o§wietlenia dziennego
moga wywiera¢ wplyw na podzial komérek kambium i na typ tworzacego
si¢ drewna, oraz czy procesy te zwiazane s z jaka$ specyficzng dla nich re-
akcja rofliny.

4. Znany jest wplyw roéznych czynnikéw $rodowiska zewnegtrznego (poza
diugoscia dnia) albo redukeji aparatu asymilacyjnego na szybko$§¢ tworzenia
sic komérek drewna lub typ tworzacych si¢ elementow przewodzacych drewna.
Nie udalo si¢ jednak dotad blizej zbadaé, w jaki sposéb i w jakim stopniu
wplyw ten zwigzany jest z procesami wzrostu i réznicowania si¢ komorek
w strefie kambialnej.

Wyniki dotychczasowych badan przeprowadzonych na réznych gatunkach
drzew tylko z trudem daja si¢ poréwnywaé ze wzgledu na rézne, utrwalone
dziedzicznie przystosowania do warunkéw $rodowiska i znaczne réznice
w budowie anatomicznej drewna. Ztozony problem zwigzku migdzy wzrostem
wysokosci i tworzeniem si¢ drewna, a szczegblnie przyczyn réznicowania si¢
stoja przyrostu rocznego drewna jest wciaz jeszcze bardzo malo poznany
i wymaga dalszych wszechstronnych, zaréwno anatomicznych jak i fizjolo-
gicznych badan.
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