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BOZENA BORKOWSKA

FIZJOLOGICZNE PODSTAWY ROZWOJU PAKOW ROSLIN
DRZEWIASTYCH

PHYSIOLOGICAL ASPECTS OF BUD DEVELOPMENT OF WOODY PLANTS

Przebieg rozwoju

- T

W strefie klimatu umiarkowanego aktywno$¢é wzrostu roélin drzewiastych zmie-
nia si¢ cyklicznie w ciggu roku. Po okresie aktywnego wzrostu nast¢puje jego za-
hamowanie. Za poczatek cyklu rozwojowego drzew przyjmuje si¢ wiosng, kiedy to
merystemy wierzchotkowe znajdujace si¢ dotychczas wewnatrz pakéw $piacych
uaktywniaja si¢ i rozpoczynaja wzrost. Po peknigciu pakoéw rozpoczyna si¢ inten-
sywny wzrost wydhuzeniowy. Réwnoczesnie z wydiluzaniem pedu formowane sg
boczne wierzcholki, ktore daja poczatek pakom bocznym: katowym (pachwino-
wym) i przybyszowym [17, 19]. Paki boczne moga zaraz po uformowaniu konty-
nuowac dalszy rozwoj wytwarzajac nowe zawiazki liSciowe i rozpoczynajac wzrost
wydluzeniowy. Najczesciej jednak, w pelni uformowane paki boczne pozostaja
nierozwini¢te do nast¢pnego roku lub dluzej. W okresie letnim odbywa si¢ tez
roznicowanie pakow kwiatowych [9, 38]. W drugiej polowie lata korniczy si¢ wzrost
wydluZzeniowy pedow i zakladane sa paki szczytowe [37]. Uwaza sig, Ze jest to po-
czatek wchodzenia drzew w okres spoczynku. Mowigc o spoczynku najczgsciej
ma si¢ na mysli spoczynek calego drzewa. Traktowanie drzew jako calosci jest
z wielu wzglgdéw uzasadnione np. w produkcji sadowniczej wazne jest kiedy cale
drzewo rozpoczyna i konczy wzrost. Trzeba jednak pamigtaé, Ze o stanie spoczynku
oraz aktywnosci zyciowej calej rodliny decyduja przede wszystkim paki. Zawieraja
one bowiem merystemy wierzchotkowe, ktore moga przebywaé w ciagu dlugiego
okresu czasu w stanie nieaktywnym, a po wejsciu w fazg¢ aktywnego wzrostu od-
twarzaja komorki sobie podobne jak réwniez inne komorki, ktore roznia sie od
siebie strukturalnie i funkcjonalnie.

Wszystkie paki znajdujace si¢ na drzewie bez wzgledu na czas zakladania, bu-
dowe 1 funkcj¢ przechodza przez okres spoczynku. Do niedawna w spoczynku
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pakéw roslin drzewiastych wyrézniano 3 stadia: 1. spoczynek letni, 2. spoczynek
gleboki (wlaciwy, naturalny) i 3. spoczynek wymuszony. Byl to podzial czysto
umowny, nie oddajacy ponadto wlasciwego obrazu fizjologicznego pakow. Obecnie
mowi sie o cyklu rozwojowym pakéw w ktérym wyrdznia si¢ kilka etapow:

1. formowanie pakow (bud formation)

2. spoczynek (dormancy, rest. Termin ,rest” jest uzywany wymiennie z ,.dor-
mancy”, ale czgéciej jego znaczenie jest rozszerzane na okres po zakonczeniu spo-
czynku)

3. proces pekania (breaking of dormancy, resumption of growth, bud swelling,
after rest period)

ad. 1. Okres ten zaczyna si¢ podzialami komorkowymi inicjujacymi powstawa-
nie bocznego wierzchotka wzrostu i koriczy osiagnigciem przez pak jego finalnej
wielkoéci. Ten etap rozwoju charakteryzuje si¢ intensywnymi podziatami komorko-
wymi, prowadzacymi do powstawania zawiazkow lisciowych i formowania osi
paka. W formujacym si¢ paku tworzone sa elementy przewodzace, ktore maja po-
laczy¢ pak z pedem macierzystym. W czasie formowania pak zwigksza swoja mase
i wielko$¢. Paki katowe po zakonczeniu tego etapu najczgéciej nie posiadaja jeszcze
lusek.

ad. 2. Okres ten zaczyna si¢ gdy formowanie paka jest zakoriczone i trwa az do
ponownego wznowienia aktywnosci zyciowej. Mimo pozornej stagnacji tego okresu
w pakach musza zachodzié¢ przemiany, ktére wplywaja na zmiang glgbokosci spo-
czynku. Pierwszy okres tego etapu charakteryzuje si¢ wzrostem glebokosci spo-
czynku, drugi natomiast jego zmniejszaniem si¢. Mimo wieloletnich badan nad
spoczynkiem brak jest jednoznacznej i precyzyjnej definicji tego zjawiska. Przyjmuje
sig, ze spoczynek jest to taka faza rozwoju, ktéra charakteryzuje si¢ catkowitym
zahamowaniem wzrostu wydhuzeniowego oraz bardzo silnym ograniczeniem in-
nych czynnoéci fizjologicznych [21, 29].

ad. 3. Pod pojeciem pgkania rozumie si¢ na ogét samo otworzenie paka, jest to
niestuszne uproszczenie. ,,Pekanie” jest bowiem diugotrwalym procesem rozpo-
czynajacym si¢ wzrostem uwodnienia i uaktywnianiem przemian metabolicznych
w pakach, a ,,otworzenie” paka jest konsekwencja tych przemian i zakorczeniem
etapu pekania.

Zasadnicza réznica pomiedzy spoczynkiem a etapem pekania sa rozne wyma-
gania temperaturowe. Do ustgpienia spoczynku wymagane sa niskie, dodatnie tem-
peratury (chtéd). W pakach odbywa si¢ akumulacja godzin/jednostek chtodu. Do
prawidlowego przebiegu procesu pekania potrzebne sa znacznie wyisze tempera-
tury (cieplo) a w pakach nastepuje akumulacja godzin/jednostek ciepta [2, 11, 40].

Wymaganie cieplne okresu spoczynku i etapu pekania
Prawidlowe ustepowanie spoczynku odbywa si¢ wylacznie w warunkach chtodu

(2—10°), przy czym optymalna temperatura dla wigkszosci drzew wynosi 2—4°
a za gbrna granice przyjmuje si¢ najczesciej 7° [18, 28, 35]. Rézne gatunki wymagaja
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réznego okresu dzialania niskiej temperatury. Z do$wiadczen przeprowadzonych
przez Couvillona i Ereza [11], Richardsona, Seeley’a [28] oraz Taylora i Dumbroffa
[34] wynika, ze gatunki charakteryzujace si¢ krotkim okresem spoczynku jak brzo-
skwinia, wymagaja 700—900 h niskiej temperatury. Gatunki o dluzszym okresie
spoczynku jak jablof, grusza czy klon potrzebuja nawet do 2 500 godzin chiodu.
Dlugo$é spoczynku zalezy nie tylko od gatunku ale i od odmiany np. odmiana
brzoskwini Coronet ma znacznie nizsze wymagania chlodu (700 h) niz odmiana
Cardinal (900 h).

Na $cisty zwiazek pomiedzy okresem spoczynku a etapem pgkania oraz wyma-
ganiami chtodu i wymaganiami ciepla wskazuja prace wielu autorow [11, 16, 18,
40]. Young i Werner [40] traktowali 6 podkladek jabloni rézng iloscia chlodu
(500—1800 h w 4°) po czym przenosili je do temp. 22° na okres 700—1700 h. Okres
ciepta, w przeliczeniu wedtug modelu opracowanego przez Richardsona i Seeley’a
[28] wynosit §rednio 372 GDH na dobg (Growing Degree Hours). Autorzy stwier-
dzili, ze podkladka M 7a ma najnizsze wymagania co do chtodu (590 jednostek —
CU — chilling units) i co do ciepta (4279 GDH). Najwigcej chtodu potrzebuja pod-
ktadki M 106 (1220 CU), a najwyzsze wymegania ciepta ma M 26 (6138 GDH).
Podobne do$wiadczenia wykonali Couvillon i Frez [11] na pedach jabloni, czere$ni,
brzoskwini i gruszy. Autorzy stwierdzili, z2 GDH dla poszczegolnych gatunkow
mozna zmniejszy¢ jezeli przedtuzy si¢ okres chlodzenia ponad optymalne wymaga-
nia. Stwierdzone zostalo takze [16], Ze przeniesienie do ciepla pakéw ktoérych wy-
magania chlodu nie zostaly w pelni zaspokojone, powoduje czgsciowe lub nawet
caltkowite ,,zapomnienie” wcze$niej zakumulowanych jednostek chtodu (CU).

Generalnie, roéliny pochodzace z cieplejszych stref klimatycznych wymagaja
mniej chtodu do ustapienia spoczynku, ale rownocze$nie potrzebuja wyzszych tem-
peratur do prawidlowego przebiegu procesu pgkania. Rosliny pochodzace z chiod-
niejszego klimatu, gdzie zimy sa dlugie a lata krotkie i stosunkowo chiodne, wy-
magaja do ustapienia spoczynku dlugiego okresu chtodu, natomiast proces pgkania
rozpoczyna si¢ przy stosunkowo niskich temperaturach i trwa krotko.

Przemiany metaboliczne i anatomiczne przy przejSciu ze stanu
spoczynku do etapu pekania

Mimo, ze efekty dzialania temperatury na paki poznane sa dobrze, mechanizmy
odpowiedzialne za przebieg spoczynku i pekania ciggle niestety nie sa znane.

Trudnosci w ustalaniu prawidlowosci zwiazanych z obydwoma fazami rozwoju
moga wynikaé z faktu, ze wigkszo§¢ badan jest prowadzona na calych drzewach,
ktore sa skomplikowanym systemem biologicznym. W warunkach naturalnych,
rozwéj lub brak rozwoju pakow jest uwarunkowany nie tylko spoczynkiem, ale
roéwniez korelacjami wzrostowymi, zywotno$cia drzew, warunkami zewngtrznymi itp.
Tak wigc to co powszechnie uwaza si¢ za spoczynek pakow, jest w rzeczywistosci
wypadkowa ‘dzialania calego szeregu czynnikow. W zwiazku z tym zacz¢to wpro-
wadzaé do badari nad spoczynkiem metode¢ kultur in vitro, pojedynczych pakow.
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Technika kultur tkankowych byla stosowana do badania spoczynku roznych ga-
tunkéw roélin drzewiastych [1, 6, 12, 14, 27]. Metoda hodowli in vitro pojedynczych
pakow pozwala na uzyskanie bardzo prostego systemu, w ktorym paki nie podle-
gaja wplywom wewngtrznym calego drzewa oraz sg odizolowane od niekontrolo-
wanych warunkow otoczenia.

Na podstawie do$wiadczen przeprowadzonych w kulturach in vitro stwierdzono,
7e dziataniu niskiej temperatury towarzysza charakterystyczne zmiany uwodnienia
pakow. Wzrost zawarto$ci wody w pakach rozpoczyna si¢ dopiero po 9 tygodniach
chtodzenia, mimo jej stalej dostgpnosci. W ciagu nastgpnych tygodni zawartosc
wody wzrasta stale, az do maksymalnego poziomu w pakach peknigtych. Jak
sugeruje Borkowska [3], Dumbroff i in. [13] oraz Taylor i Dumbroff [34]
wzrost uwodnienia pakéw jest waznym elementem ustgpowania spoczynku. Po-
dobne sugestie wysuwa Suszka [33] odnoénie nasion. Zmiany w uwodnieniu za-
réwno pakow jak i nasion wskazuja, ze pobieranie wody nie jest funkcja czasu, tylko
aktywnym procesem fizjologicznym. Po osiagnigciu przez paki odpowiedniego stanu
uwodnienia wzrasta aktywno$¢ enzymatyczna, zwiazki zapasowe ulegaja hydroli-
zie — w pakach nastgpuje wzrost zawartosci cukréow prostych i bialek rozpuszczal-
nych, co jest niezbednym warunkiem rozpocz¢cia aktywnego wzrostu.

W pakach jabloni mobilizacja zwigzkéw pokarmowych rozpoczyna si¢ po
18 tygodniach chlodzenia i jest poczatkiem fazy pgkania. Badania histochemiczne
pakow jabtoni wykazaly [7], Ze ziarna skrobi wypetniajace komorki pakow spo-
czynkowych prawie catkowicie zanikaja w czasie fazy pekania. Najbardziej cha-
rakterystyczna cecha tego etapu jest spadek zawartoSci zwigzkow weze$niej zmobili-
zowanych, bardzo szybki wzrost cigzaru pakow i dalszy wzrost uwodnienia. Analiza
anatomiczna pakow wykazata, ze w czasie procesu pekania silnie rosng na dhugosé
komorki rdzenia i komorki migkiszowe podstawy zawiazkow lisciowych, w rezul-
tacie wydtuza si¢ caly pak. Nie stwierdzono wystgpowania podzialow mitotycznych
w pakach jabtoni [7].

W mechanizmie ustgpowania spoczynku ciagle jest niewyjasniona rola tlenu i od-
dychania. Z jednej strony stwierdzono wielokrotnie, Ze warunki beztlenowe lub
niska zawarto$¢ tlenu przyspieszaja wychodzenie pakoéw (nasion) ze spoczynku.
Z drugiej strony jest wiadomo, ze intensywnos$¢ oddychania wzrasta wraz z ust¢po-
waniem spoczynku [23].

Interesujace badania zwigzane z udzialem oddychania w mechaniZmie uste¢po-
wania spoczynku pakow wykonali Cole i in. [10]. Do$wiadczenie przeprowadzono
na pakach gruszy Pyrus calleryana i P. communis. Gatunek P. calleryana kwitnie
o caly miesiagc wczesniej od P. communis. Badana byla intensywnos¢ oddychania
pakow w temp. 5°, powodujacej ustgpowanie spoczynku i 25°, w ktorej spoczynek
nie ustepuje. Wzrost intensywnosci oddychania pakéw P. calleryana wyprzedzat
o caly miesiac intensyfikacj¢ oddychania pakow P. communis. Najbardziej jednak
interesujace jest to, ze¢ w temp. 5° paki P. calleryana oddychaty dwukrotnie silniej
niz paki P. communis, podczas gdy w temp. 25° oddychanie obydwu gatunkow
bylo podobne. Stosujac inhibitor oddychania cytochromowego (cyjanck potasu)
oraz inhibitor alternatywnej drogi oddychania (kwas salicylohydroksamowy) auto-



231

rzy stwierdzili, ze w temp. 5° oddychanie pakéw P. calleryana az w 60—709, moze
si¢ odbywaé na drodze cyjanoodpornej. W pakach P. communis udzial tej drogi
byt znacznie mniejszy. Poza tym paki P. calleryana mialy znacznie wigksza zdolnoéé
uruchamiania jeszcze innej drogi oddychania, ktéra nie byla ani cytochromowa ani
alternatywna ale odporna na cyjanek potasu i kwas salicylohydroksamowy.

Doswiadczenie to nie wyjasnia jednak w jakim stopniu i kiedy jest uruchomiona
droga oddychania inna niz cytochromowa. Stwierdzenie istnienia obu lafcuchéw
oddechowych nie $wiadczy bowiem o ich rownoczesnym wykorzystywaniu. Mozna
przypuszczaé, ze w pakach, krore sa analogicznym obiektem do nasion niektore
procesy moga przebiega¢ podobnie. W do$wiadczeniach z nasionami jabtoni Rych-
ter [30] stwierdzila w czasie ustgpowania spoczynku istnienie oddychania niewrazli-
wego na cyjanek. Droga ta nie byla jednak wykorzystywana i transport elektronow
zachodzit wylacznie przy udziale drogi cytochromowej. W tych samych nasionach
w czasie kietkowania obie drogi w rownym stopniu uczestniczyly w pobieraniu tlenu.

Trudno jest w tej chwili definitywnie wyjasni¢ czy oddychanie alternatywne
(w szerokim pojeciu cyjanoodporne) spetnia funkcje tylko drogi rezerwowej czy tez
jest wykorzystywane rownocze$nie z droga cytochromowa.

Trudno jest rowniez znalezé wspolne wyjas$nienie dla wynikow otrzymanych
przez Ereza i in. [15] oraz wyzej omoéwionych. Autorzy ci stwierdzili, Ze obnizenie
zawartos$ci tlenu w atmosferze, w ktorej znajdowaly si¢ paki brzoskwini mialo takie
samo znaczenie jak trzymanie pakéw w warunkach chiodu. Zawarto$¢ 2.5% O,
stymulowala pgkanie pakow w poréwnaniu do 21 9% O,.

Rola kwasu abscysynowego

Podczas, gdy rola i udzial oddychania w spoczynku jest dopiero w trakcie wy-
jasniania, wydaje si¢, ze w ostatnich latach zrobiono duzy postgp w wyjasnieniu
roli kwasu abscysynowego w spoczynku.

W wielu do§wiadczeniach przeprowadzanych w latach 70-ych stwierdzono, Ze
zmiany w zawarto$ci endogennego ABA przebiegaja rownolegle do zmian w gle-
bokosci spoczynku Maksimum zwartoSci ABA wystepuje w czasie najglebszego
spoczynku i zmniejsza si¢ wraz z jego ustgpowaniem [20, 31, 39]. Takie zmiany za-
warto$ci ABA sugerowaly, Ze poglgbianie si¢ spoczynku jest wynikiem zwigkszania
zawartosci endogennego kwasu abscysynowego, natomiast zanikowi ABA towarzy-
szyloby wychodzenie pakéw ze spoczynku.

W zadnej z cytowanych prac nie okreslano jednak zmian w poziomie ABA réw-
nolegle w pakach chtodzonych (o ustgpujacym spoczynku) i nie chtodzonych (gdy
spoczynek nie ustepuje). Inne prace, szczegolnie do$wiadczenia wykonane w poz-
niejszych latach wykazaly, Ze zmiany w poziomie endogennego ABA przebiegaja
podobnie w pakach o spoczynku ust¢gpujacym i nie ustgpujagcym. Tak wigc nie ma
zwiazku przyczynowego migdzy spoczynkiem a ABA [8, 22, 24, 25, 34].
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Rowniez do$wiadczenia z egzogennym kwasem abscysynowym nie potwierdzily
udzialu ABA w spoczynku.

Na podstawie powszechnie przyjetego kryterium uzywanego do okreélania dzia-
lania ABA moznaby powiedzieé, ze paki traktowane kwasem abscysynowym nie
wychodza ze spoczynku, poniewaz ich pekanie jest catkowicie lub czgéciowo zaha-
mowane. W wielu do$wiadczeniach prowadzonych zaréwno w Instytucie Sadowni-
ctwa jak i w innych laboratoriach probowano wyjasni¢ czy taka interpretacja dzia-
fania ABA jest stuszna. Pojedyncze paki hodowane w kulturach in vitro pgkaja
po pelnym przechtodzeniu. Jezeli w pozywce znajdowac si¢ bedzie kwas abscysy-
nowy paki mimo przechtodzenia nie otworza si¢. Czy jednak mozna uznaé, ze paki
te znajduja sie w stanie spoczynku? Okazalo si¢, Ze w pakach traktowanych ABA
zwicksza sie zawarto§¢ wody, nastgpuje w nich mobilizacja zwigzkéw pokarmo-
wych, wzrasta aktywno$¢ enzymoéw hydrolitycznych [3, 4, 5]. Analiza anatomiczno-
cytologiczna wykazala postepujaca wakuolizacje komorek i zmiany w potozeniu
jadra. Analiza histochemiczna wykazafa, ze ziarna skrobii ulegaja rozpadowi [7].
Wszystko to wskazuje, ze paki traktowane ABA zakoriczyly spoczynek i przeszty do
fazy pekania a przemiany metaboliczne sa w nich takie same jak w pakach nie
traktowanych kwasem abscysynowym. Hamujace dzialanie ABA wystapilo dopiero
w zaawansowanym stadium procesu pekania. Stwierdzono czgsciowe zahamowanie
wzrostu wydhizeniowego komorek polozonych poza strefa centralng paka i catko-
wite zahamowanie wydtuzania komorek rdzenia (osi) paka. W tej fazie rozwoju na-
stapito zahamowanie pobierania wody a zwiazki pokarmowe obecne w pakach
nie byly zuzytkowane. Ograniczenie lub calkowite zahamowanie zuzytkowania
zwiazkéw pokarmowych jest z pewnoécia zwigzane z zahamowaniem wzrostu wy-
dluzeniowego osi paka i to jest bezposrednia przyczyna pozostawania pakow w sta-
dium nie pegknigtym — ale nabrzmialym [5, 7].

O wysokiej aktywnoéci metabolicznej pakow traktowanych ABA $wiadcza réw-
niez wyniki Altmana i Gorena [l]. Paki pomaraniczy hodowane na pozywce
z ABA nie pekaly, ale u ich podstawy wyrastal bardzo obficie kalus. Tworzenie
tkanki kalusowej mozna tlumaczyé jako ,,wzrost rekompensacyjny”, w ktorym wy-
korzystywane sa energia i zwiazki pokarmowe nagromadzone w paku a nie zuzytko-
wane do wzrostu wydluzeniowego paka.

Juz w roku 1964 Smith i Kefford [32] twierdzili, Zze inhibitorowa teoria spo-
czynku jest oparta na blednych zatozeniach. Wedlug tych autoréw spoczynek jest
serig zmian rozwojowych zachodzacych w pakach a wigc koncepcja inhibitora nie
jest wlasciwie zastosowana. Rowniez wiele lat temu Pieniazek [26] sugerowala
ze ABA nie przedtuza okresu spoczynku pakow tylko hamuje ich wzrost wydtuze-
niowy. Rowniez Wareing i Philips [37] zmienili swoje stanowisko odnoSnie
roli ABA w spoczynku pakéw. W trzecim wydaniu ich ksiazki rozdzial dotyczacy
roli ABA w spoczynku pakow jest catkowicie zmieniony w stosunku do pierwszego
wydania.

 Wydaje sie, ze obecny stan wiedzy pozwala na sformulowanie nastepujacej hi-
potezy dotyczacej roli ABA w cyklu rozwojowym pakéw: dla prawidlowego prze-
biegu spoczynku nie jest istotne czy poziom ABA w pakach zmienia si¢ czy tez nie
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Wazne jest natomiast, aby zawarto§¢ ABA spadta po wejsciu pakéw w faz¢ peka-
nia. ABA nie dzialala jako stymulator spoczynku tylko jako inhibitor tej fazy
pekania, w ktorej rozpoczyna si¢ wzrost wydtuzeniowy pakow.

Peoliaminy

Ostatnio do badan nad mechanizmem spoczynku i pgkania wlaczono polia-
miny [36]. Autorzy stwierdzili wzrost zawarto$ci poliamin po przejéciu pakow jabloni
od stadium spoczynku do etapu pekania. W odmianie péZnokwitnacej zawarto$¢
poliamin byla wyisza niz w pakach odmiany wczesnej. Stwierdzone przez autorow
zmiany w poziomie poliamin, oczywiscie nie wyjasniaja jeszcze ich roli w cyklu
rozwojowym pakéw. Nie mniej jest to rozszerzenie zakresu badan.

W wielu pracowniach na $wiecie ciagle sa prowadzone badania nad rozwojem
pakoéw. Badania te obecnie nie zawgzaja si¢ do stadium spoczynku. Musi uplynaé
jednak jeszcze sporo czasu zanim ciggle niejasne mechanizmy zostana calkowicie
wyjasnione.
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