POSTEPY NAUK ROLNICZYCH
nr 3 (87) 1964

"ROLNICTWO ZA GRANICA

PIERRE MADEC
Stacja Hodowli Ziemniakéw — Landerneau, Francja

NAJNOWSZE BADANIA Z DZIEDZINY FIZJOLOGII
ZIEMNIAKA

WSTEP

Pod ogdlnym pojeciem ,fizjologii” mieSci sie tyle réznorodnych tematéw, poczy-
najgc od ekologii az do biochemii i biologii komérkowej, ze byloby przesada i da-
remnym wysilkiem z mojej strony sili¢ sie na szczegélowe przedstawienie w tak
krotkim referacie ostatnich osiggnie¢ poczynionych w kazdej specjalnosci tej bogatej
dyscypliny. Cho¢bym nawet tego pragnal, moje ograniczone wiadomosci nie pozwo-
lityby mi na to.

W swoim referacie postanowilem wiec calg uwage skupi¢ na zagadnieniu zasad-
uniczym: na fizjologii wzrostu i rozwoju bulwy, kietka, a nastepnie ro$liny.

Uwazam, ze jest to zagadnienie dos¢ ogblne, przede wszystkim dlatego, ze rzutuje
na inne dyscypliny, w szczegélno$ci za$§ na uprawe ziemniaka w normalnej prak-
tyce — poprawa jej jest glownym celem nas wszystkich — aby wiekszo§¢ niefizjo-
logbw mogla sie nim zainteresowaé, a moze nawet i wyciagngé¢ korzysci.

Problem ten jest na tyle zasadniczy, ze moze tworzy¢ wspdlng platforme dla
specjalistow rozmaitych dziedzin fizjologii, przed ktérymi tlumacze sie z goéry ze
wszystkich niedociggnie¢ mojego wykladu w przedmiotach ich ostatnich badan,
ktérych nie znalem dostatecznie i ktoére oni wyjasnig w trakcie zebran sekcji,
zwlaszcza w tym, co dotyczy zagadnien biochemii i jakos$ci bulw, ktére sg obecnie
drugim zasadniczym kierunkiem badan fizjologéw ziemniaka.

Z wyjatkiem wypadkoéw bezwzglednie koniecznych dla zrozumienia przedmictu
ograniczylem sie do cytowania dostepnej mi literatury za ostatnie 3—4 lata. Jest ona
przy tym bardzo niekompletna, gdyz ze wzgledu na trudnosci jezykowe i niedosta-
teczng dokumentacje literatura niektérych krajéw zostala prawie calkowicie po-

minieta.

FIZJOLOGIA BULWY: OKRES SPOCZYNKU I WZROSTU KIEEKOW
Definicje

Zanim przejde do sedna zagadnienia, wydaje sie rzeczg pozyteczng przypomnieé¢
pewne definicje dotyczace terminologii. Jak mozna bowiem sie¢ zrozumie¢, interpre-
tujac czy wyjadniajac jakie§ zjawisko, je$li poprzednio nie uzgodniono terminologii
i tym samym terminem okre§la sie dwa rozmaite zjawiska, albo uzywa sie dwoéch
terminéw dla oznaczenia tego samego zjawiska? Nie twierdze, ze terminy, ktérych
bede uzywal, sa najlepsze, ale chodzi tylko o to, aby bylo wiadome, w jakim sensie
je uzywam. .

Wedlug Emilssona (42) bede nazywal ,okresem spoczynku” okres, w ktérym na
0g6l znajdujg sie bulwy w momencie zbioru i w czasie ktérego nie moga kielkowaé
W spos6b naturalny, nawet w wypadku umieszczenia ich w optymalnych warun-
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kach temperatury i wilgotnosci. ,,Okres u$pienia” jest to okres, podczas ktérego
bulwa moze by¢ przechowywana bez kieltkowania w temperaturze ponizej optimum.
W definicji Emilssona okres-uspienia obejmuje réwniez- okres spoczynku, tak ze
w optymalnych warunkach dla kietkowania okres spoczynku i okres u$pienia sg
sobie rowne. Zastanawiam sie, czy nie byloby lepiej zachowaé okre$lenia ,,okres
uSpienia” dla oznaczenia czasu, w ktérym bulwy po przej$ciu okresu spoczynku nie
kietkuja, pozostajagc w temperatiurze suboptymalnej. Pozwoliloby to na wyrazne
rozroznienie wlasciwego okresu spoczynku, w czasie ktérego brak wzrostu kietkow
jest spowodowany przyczynami wewnetrznofizjologicznymi bulw, od okresu u$pie-
nia, w czasie ktérego kielki nie rosng z przyczyn zewnetrznych lub wzrost ich jest
tak niktlty, ze nie moze by¢ dostrzezony.

Fakt, ze w okresie spoczynku istnieje pewien wzrost komoérek pgkéw dostrze-
galnych pod mikroskopem, nie wydaje sie wystarczajacy, aby zaprzeczaé¢, jak to
czyni Davidson (35), istnieniu tego spoczynku. Spoczynek ten tworzy faze wyraznie
réznigcy sie od nastepnej fazy aktywnego wzrostu kietkéw.

Mozna by przypuszczaé, ze wszyscy sa zgodni co do definicji kietka. Moze tak
i bylo do momentu, gdy pewni autorzy (114) podali, Ze rozpylajgc gibereling na
ro$linach wywotali ich kietkowanie., Pomylili w tym wypadku, a za nimi i inni (30,
111, 112), kielkowanie i odrastanie; to ostatnie daje bowiem stolon a nie kielzk.
Blad ten jest do wybaczenia, gdyz w obydwu wypadkach wyrasta ped z pgka bulwy
i poczatkowo obydwa organy sg do siebie podobne pod wzgledem morfologicznym,
szybko jednak nabierajg réznicujgcych je cech charakterystycznych.

O ile mi wiadomo, nie ustalono nigdy kryteriéow morfologicznych i anatomicz-
nych réznicujgcych te dwa organy, ale sadze, ze byloby to wskazane. MyS$le jednak,
iz mozemy uznaé, ze kieltkowanie jest wytwarzaniem pedu przez paki bulwy, spo-
wodowane czynnikami wewnetrznymi samej bulwy, podczas gdy w wypadku od-
rastania oczko wytwarza stolon pod dzialaniem czynnikéw pochodzgcych z roSliny
macierzystej, co potwierdza zatrzymanie wzrostu w wypadku oddzielenia bulwy od
rosliny.

Jest prawdopodobne, ze badania poréwnawcze obydwoéch zjawisk doprowadzityby
do ciekawych wynikéw dotyczacych okresu spoczynku i jego przyczyn.

W rzeczywistosci w okresie tuberyzacji paczki na wierzcholku stolona przestaja
rosnagé¢, tzn. zapadajg w spoczynek, aby sta¢ sie oczkami bulwy. Przyczyng tego sg
procesy fizjologiczne przebiegajace wewnatrz ro$liny. Odrastanie odpowiada przer-
wie w spoczynku o mniej lub wiecej ograniczonym trwaniu. Przerwe te wywoluja
przyczyny istniejgce poza bulwa, ktérych nalezy szukaé¢ w zaburzeniach fizjologicz-
nych rosliny macierzystej, do czego powrécimy dalej. Kielkowanie natomiast jest
definitywnym zakonczeniem spoczynku wywolanym przemianami zachodzgcymi wew-
natrz bulwy. Daje ono kielek, ktérego wzrost jest catkowicie zalezny od same]j bulwy.

Te rozwazania potwierdzilyby, jesli potrzeba, istnienie fazy powstrzymania wzro-
stu pagkéw podczas tuberyzacji i okresu spoczynku, ktore przeciwstawia sig¢ aktyw-
nemu odrastaniu i kielkowaniu, Wedtug tych stwierdzen, wydawatoby sie logiczne
uwazaé za Burtonem (24, 25), ze okres spoczynku zaczyna sie od momentu zawigzy-
wania kileb6éw, co niektére fakty zdajg sie potwierdza¢ (13, 26, 42, 90, 131).

Okres spoczynku i u$pienia

Burton (25) juz nam opisal znane czynniki, ktére wplywajg na skracanie i prze-
dluzanie okresu spoczynku, jak i teorie, ktérymi prébowano to wytlumaczy¢.

Jesli od tej pory niewiele nowego powiedziano o czynnikach fizycznych to wiele
pisano i dyskutowano o wplywie gibereliny na przerwanie okresu spoczynku.
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Wspomniatem wyzej, jak niektérzy autorzy blednie przypisali tej substancji
wplyw stymulujgcy na kielkowanie przez rozpylanie na lisSciach, kiedy w rzeczy-
wistosci chodzi tylko o ,odrosty”. Ci sami autorzy (109, 142, 174, 175) wnioskujg, ze
zanurzanie bulw w roztworach gibereliny pdzwoliloby na przerwanie okresu spo-
czynku. _ A }

Fischnich i in. (48).otrzymujg wprawdzie kielkowanie przyspieszone, ale stwier-
dzajg slabsze dzialanie jej w stosunku do rindite przy traktowaniu bulw wcze$nie
zebranych. To potwierdza wnioski (38, 89, 122, 180), ze giberelina nie wywoluje
prawdziwego przerwania okresu spoczynku, a jedynie pozorne, gdyz przyspiesza
wzrost kieltkéw z chwilg, kiedy to jest tylko mozliwe, tj. od momentu, gdy oczka
po naturalnym zakonczeniu okresu spoczynku sg juz pozbawione inhibicji. Nie udo-
wodniono wiec dotychczas, ze giberelina moze zastgpi¢ substancje obecnie stosowane
w praktyce, jak np. rindite.

Te sprzecznosci, jak réwniez brak rozréznienia miedzy kietkowaniem a odrasta-
niem, utrudniajg interpretacje tych prac, w ktérych oparto sie na rzekomym przer-
waniu okresu spoczynku przez gibereline, dla znalezienia nowych wytlumaczen me-
chanizmoéw tego spoczynku.

Stwierdzono, ze traktowanie gibereling zmniejsza zawarto$¢ inhibitora — kwasu
B, czym mozna by wytlumaczyé wedlug Boo (14) jej dzialanie na spoczynek. Nie-
stety, z pracy tej nie wynika, czy uzyte bulwy byly rzeczywiscie w stanie spoczyn-
ku, czy tylko uspione (przechowane w 4°), nieznane byto réwniez dzialanie gibereliny
na kieltkowanie, Poza tym wiadomo, jak bardzo kontrowersyjna byla fizjologiczna
rola tego inhibitora kwasnego w spoczynku ziemniakéw (20, 23, 25), cho¢ wedtug
ostatnich prac mozna mu przypisa¢ pewien wplyw na metabolizm (68, 127).

Substancje typu gibereliny znaleziono w bulwach (61, 62, 135, 136), ale brak opi-
s6w i dostatecznych sprecyzowan nie pozwala na wniosek, Ze ta obecno$¢ ma jaki-
kolwiek zwigzek z mechanizmem rozpoczecia kietkowania. Stwierdzono wprawdzie
wzrost zawarto$ci giberelin naturalnych w okresie od zbioru do kielkowania (89, 143).

Bruinsma (18) omo6wil dokladnie serie prac zespolu japonskiego Tagawa, Nishiya-
ma i Okazawa nad u$pieniem bulw, nie jest wiec potrzebne szczegélowe omawiani..
Wynika z nich, ze przejéciu ze stadium uspienia w stadium kielkowania towarzysza
zmiany w systemie oddechowym bulw i wydaje sie, ze zmiany te reguluje z jedne]
strony dzialanie antagonistyczne kwasnego inhibitora, a z drugiej gibereliny i glu-
tationu.

Pracujgc nad u$pieniem indukowanym przez NAA (alkohol nonylowy), Marinos
(126) wnioskuje, ze ma ono inne zrédio niz naturalny okres spoczynku. Przy tym
ostatnim paczki nie rosng z powodu réwnowagi pomiedzy substancjami stymulujg-
cymi a substancjami inhibujgcymi wzrost, z pewng przewagg tych ostatnich. Przy
u$pieniu indukowanym pobieranie auksyny prowadzi do ponadoptymalnej zawar-
tosci auksyny, ktéra zatrzymuje wzrost.

Chociaz hipotezy tlumaczgce regulacje okresu spoczynku roéwnowaga miedzy
inhibitorami i stymulatorami sa bardzo pociggajace, nie mozna ich przyja¢, dopoki
podstawy ich pozostanag tak kruche i dyskusyjne, tzn. dopodki ich stronnicy i prze-
ciwnicy nie uzgodnig wspélnego programu badan, ktore pozwolg ostatecznie roz.-.
wigzaé problem, wyjas$niajac przede wszystkim istotno$é i znaczenie roli substancji
najbardziej nas teraz interesujgcych, mianowicie inhibitora B i gibereliny. ’Naturélj
nie program ten mogltby nie tylko ograniczy¢ sig do tych substancji, ale ok.)Jac réwm?z
badania zwigzkéw i czynnikéw, ktérych powiazanie z obecnoscig lub nle.obecno§c1a
kielkowania zostalo juz ustalone, jak np. wymieniajac tylko ostatnio wzmiankowang
proling (17, 64, 65, 66, 67), rozne inne kwasy aminowe, auksyny (169, 170, 171), kwasy
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organiczne (84, 85, 86, 87, 88), witamine C (54), zwigzki na bazie tiolu (147), enzymy
oddechowe (125, 131, 132, 133, 172), albo inne enzymy (160) itd.

Taki program, ktéry pragnelibySmy widzie¢ i ktérego powstanie takie stowarzy-
szenie jak nasze moze ulatwié, bedzie juz duzym krokiem naprzéd. Znaczenie takiego
programu byloby szczegblnie duze, gdyby prawdziwe mechanizmy okazaly sie zupel-
nie innymi, niz to sie dotychczas przypuszcza.

.

Wzrost i rozwoj kietkow

Po zakonczeniu okresu spoczynku kielki rosng, o ile warunki Srodowiska na to
pozwalajg, tzn. jezeli nie ma u$pienia indukowanego przez warunki srodowiska, jak
zbyt niskie temperatury, albo rozmaite inhibitory wzrostu.

Burton wykazal juz (24, 25) esoidalny ksztalt krzywej wzrostu kietkéw i zwrocit
uwage, ze na ten wzrost wplywaja czynnik odmianowy i warunki $rodowiska, mia-
nowicie temperatura, wilgotnos$¢ i §wiatlo itd.

Kielek nie tylko roénie, ale rowniez rozwija sie, tzn. moze jak normalna ro$lina
przechodzié¢ rozmaite etapy rozwoju — tworzenie stolonéw, tuberyzacje, kwitnienie
i dojrzalosé, zalezagc w swym zywieniu jedynie od bulwy macierzystej.

Stadium tuberyzacji kielkéw zostalo nazwane ,stadium inkubacji” (28, 29, 117,
119, 151), okres inkubacji za$ jest fazg pomiedzy poczatkiem kietkowania a wytwo-
rzeniem klebow.

Cho¢ zdolnoé¢ kielké6w do tuberyzacji byla znana dawno (cf 121), jej znaczenie
zostalo poznane dopiero ostatnio (28, 29, 119, 120, 121, 122, 134, 141). Wymienione
prace wykazaly, ze szybko$é tego rozwoju, ktéry prowadzi do tuberyzacji kietkow,
jest zwigzana z warunkami $rodowiska (temperatura, wilgotno$¢, swiatlo). Stadium
inkubacji jest osiggniete tym wecze$niej, im wyzsza byla temperatura, co najmniej
w badanym okresie od 2° do 20°.

W tym samym S$rodowisku kietki bulw najstarszych pierwsze osiggnely stadium
inkubacji.

Szybkoéé inkubacji w danych warunkach jest cechg odmianows, ktéra nie wy-
daje sie by¢ zwigzana z wczesnos$cig odmian.

Oberwanie kielké6w nie niweczy inkubacji w tym sensie, ze po ich jednoczesnym
oberwaniu w dwoéch partiach bulw i wzro$cie nowych kieltkéw w tym samym S$ro-
dowisku réznice istniejgce pomiedzy pierwotnymi kietkami pozostajg, co wydaje sig
wskazywaé¢, ze ewoluuje nie tylko rosngcy kielek, ale catos¢ bulwy.

Istotnie, mozna bylo wykazaé (117), ze mechanizmy tej ewolucji mieszczg sig
w samej bulwie, a nie w pakach oczek czy samym kielku. Ten ostatni w rzeczy-
wisto$ci odzwierciedla jedynie ewolucje bulwy-substratu, od ktérej zalezy.

Ta ewolucja bulwy doprowadza w koncu do wytworzenia czynnika stymulujacego,
ktéry mozna przenie§é przez szczepienie i ktéry wywotuje tuberyzacje kietkéw. Ta
ewolucja wewnetrzna, ktéra zalezy od wieku bulwy i temperatury, jest niezalezna
od kielkowania samego w sobie, poniewaz zachodzi réwnie dobrze u bulw, u kt6-
rych wzrost kietkéw byl calkowicie powstrzymany przez zimno lub odpowiednie
substancje.

Inne do$wiadczenia (141), ktérych z braku czasu nie moge szczegolowo omo6wic,
wykazaly, ze zdolnos¢ kielkowania zalezy w kazdym czasie od stopnia ewolucji
fizjologicznej bulwy. To zjawisko jest szczegdlnie wazne. Znaczy ono, ze w danym
momencie, np. po oberwaniu kielkéw, ilo§é¢ kietkdéw, ktoére bulwa moze jeszcze Wy~
produkowat i ich szybkoéé wzrostu zalezg od wieku fizjologicznego bulwy i sa takie
same, bez wzgledu na to czy bulwa mogla przedtem swobodnie kietkowaé, czy nie.
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Ewolucja zdolnosci kieltkowania nie zalezy wiec, jak to czasami uwazano (52, 53),
od ilosci kietkéw uprzednio wyprodukowanych.

Tym sie tlumaczy, ze w czasie przechowania zimnego, bez zadnego kieltkowania,
zdolno$é¢ kietkowania ewoluuje jako funkcja dilugo$ci przechowania, tzn. starzenia
sie bulwy (69, 99, 100, 141). Z poczatku staba, wzrasta, a nastepnie maleje i dochodzi
do zera w momencie, gdy bulwa osiggnie stadium inkubacji. W tym stadium bulwa
nie jest jednak wyczerpana, poniewaz moze produkowaé¢ w obfitosci nowe bulwy.

Obserwuje sie réwnolegle ewolucje dominancji wicrzchotkowej, ktéra zanika
W miare starzenia sie bulwy (90, 99, 100, 110, 111, 141, 177, 178). A wiec liczba kieltkéw
zdolnych do jednoczesnego wzrostu zalezy od stanu fizjologicznego bulwy w mo-
mencie nastawiania na podkielkowanie i od tego, czy uprzednio bulwy te przecho-
wano bez kielkowania (w zimnie lub pod dziataniem preparatéw powstrzymujacych
kietkowanie), czy tez wyroste kietki oberwano.

Znajomo$é wieku fizjologicznego bulw jest bardzo waznym elementem przy przy-
gotowaniu sadzeniakéw zgodnie z kierunkiem uprawy. Biorgc pod uwage przypusz-
czalne zmiany biochemiczne bulwy zwigzane z jej rozwojem, zjawisko to musi mieé
duzy wplyw na sklad, a wiec i na jako§¢ bulw przeznaczonych na konsumpcje czy
tez na przer6b przemyslowy, jak wskazuje na to kilka faktéow (1, 17, 31, 32, 41, 45,
64, 65, 66, 67, 72, 73, 156, 181). Warto by réwniez wzig¢ pod uwage to zjawisko przy
problemach zwigzanych z konserwacjg przez na$wietlanie, ktére nie zapobiega prze-
mianom biochemicznym, dokonujgcym sie w czasie przechowania (6, 25, 33, 81, 152),
jak réwniez przy zagadnieniach bardzie] odleglych, jak ciemnienie po ugotowaniu
(37, 57, 75, 76, 77, 130, 159) itd.

Wreszcie w zjawisku inkubacji bulw znajduje sie na pewno rozwigzanie problemu
tak bardzo interesujacego Amerykanéw, tj. ,kielkowania wewnetrznego”, ktéremu
czesto towarzyszy tuberyzacja kieltkow sygnalizowana w czasie dlugotrwalego prze-
chowania w wysokich temperaturach, szczegélnie przy bulwach traktowanych CIPC
(36, 44, 74, 154).

Poniewaz od niedawna dopiero zaczeto sobie zdawa¢ sprawe z doniosto$ci pojecia
ewolucji fizojlogicznej i jej skutkéw, nic dziwnego, ze prawie zupelnie nieznane sg
mechanizmy, ktére nig kieruja, czy tez jej towarzyszg, choé sporadycznie i od bardzo
dawna kilku autoréw interesowalo sie tym zagadnieniem (cf. 121).

W zwigzku z tym zastuguje na uwage obserwowane przez Okazawe (136) zmniej-
szenie zawarto$ci naturalnych giberelin nastepujgce z wiekiem bulwy, cho¢ nie wia-
domo, jakie to ma znaczenie fizjologiczne. Nalezy rowniez zasygnalizowaé opbznienie
tuberyzacji kielkéw, powodowane przez traktowanie klebéw gibereling (30, 122, 136).

Oryginalne obserwacje, takie jak Bodleandera i Lugta (13) bulw na odrostach,
ktére sg interesujace z réznych wzgledéw, moga bez watpienia przyczyni¢ sie do
skierowania badan na wlasciwe tory. U bulw zawigzanych pierwotnie, ktére sg
starsze od powstalych przez zawigzywanie wtérne, obserwowano raczej zanik
dominancji wierzchotkowej, utrate zdolnosci kielkowania i tuberyzacji kielkOw;
potwierdza to ustalenia osiggniete innymi drogami, jak to przed chwilg przed-
stawilem. Gdy bulwy zawigzane pierwotnie i wtérnie sg potaczone <tolonem,
bulwa P przesyla do bulwy Wt impuls fizjologiczny, pod wplywem ktorego ta ostat-
nia zaczyna kietkowaé wcze$niej niz by to miato miejsce przy ich rozdziale, Pozwala
to przypuszczaé, ze zniknigcie jakiego$§ inhibitora nie jest prawdopodobnie wystar-
czajagcym wytlumaczeniem. Przeciwnie — kielek, ktéry bulwa P pobudzita do wzro-
stu na bulwie Wt, wywiera ze swej strony dominancje wierzcholkowsa dla wzrostu
kielké6w bulwy P; gdyby bulwy P i Wt byly rozdzielone, nie istnialby ten wplyw
na kieltki P. Mogtoby to otworzyé nowe mozliwosci badan i droge do nowych hipo-
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tez wyjasniajgcych mechanizmy okresu spoczynku i dominancji wierzcholkowej,
w ktoérych miescitoby sie prawdopodobnie bezposrednie pojecie wieku fizjologicznego
bulwy.

Nabieram coraz bardziej przekonania, ktére chcialbym wam zasugerowaé, ze
fizjologia bulwy od jej zawigzania do wytworzenia bulw pochodnych na jej kietl-
kach tworzy nierozdzielng cato$¢, ktérej sukcesywne przejawy biologiczne regulo-
wane sg przez procesy $ci§le powigzane ze sobg., Byloby prawdopodobnie btedem
kontynuowanie badan nad poszczegblnymi procesami oddzielnie, bez uwzgledniania
fancucha powiazan, ktérych sa ogniwami, tj. ignorujac caly przebieg rozwoju bulwy
zaréwno sadzeniaka, jak i bulwy konsumpcyjnej. '

FIZJOLOGIA TUBERYZACJI I WZROSTU ROSLINY ZIEMNIAKA

Przyjelo sie uwazaé, ze centralnym zagadnieniem fizjologii ziemniaka jest znajo-
mos¢ czynnikéw wplywajgcych na zawigzywanie sie bulw i badania sposobu ich
dzialania, tj. wlasciwych mechanizméw tuberyzacji.

Krotko wiec tylko wspomne o kwitnieniu i calkowicie pomine fizjologie nasion,
ktéora byla przedmiotem kilku naj$wiezszych publikacji (161, 163, 164).

Czynniki $rodowiska, ktérych decydujacy wplyw na tuberyzacje jest uznany od
dawna, to fotoperiod i temperatura. Liczne prace odnoszace sie do tego tematu do-
prowadzily do wielokrotnych ustalen (21, 40, 102, 149), z ktérych, mimo réznorodnoéci
uzytych metod, a nawet rozmaitych wynikéw, mozna wyciagnaé ogblny wniosek, ze
dni krétkie zmniejszajg wzrost roslin w czasie i objetosci oraz wywotujg wczesniej-
szg tuberyzacje i dojrzewanie. Wysokie temperatury sa antagonistyczne do efektu
dni kroétkich i dzialaja w tym samym kierunku co dni dlugie na wzrost pedéw
i stolonéw, ktére zwiekszajg, i na tuberyzacje, ktérg op6zniaja.

Prawdopodobnie nie wiedziano by o tym wiecej, gdyby dwie serie wynikéw nie
daly podstaw do nowych postepéw.

Chee méwié zaré6wno o pracach Cregorego (56), potwierdzonych przez badania
Chapmana (27), ktéry wykazuje, ze liscie syntetyzujg w warunkach induktywnych
Srodowiska (dni krotkie, temperatury nocy niskie) czynnik indukujgcy tuberyzacje,
prawdopodobnie natury hormonalnej, dajgcy sie przenosié przez szczepienie jak
i 0 sprawdzeniu przez Steinecka (165) hipotezy Kopetza (97) o istnieniu krytycznej
diugosci dnia, powyzej ktérej zachodzi reakcja fotoperiodyczna u ,,yo§lin dlugiego
dnia”, albo nie zachodzi u ro$lin krétkiego dnia. Steineck (165, 167) wykazuje, ze
ziemniaki majg reakcje krétkiego dnia dla tuberyzacji i reakcje diugiego dnia dla
kwitnienia. Wszystkie odmiany majg ten sam rodzaj reakcji i r6znig sie tylko dtu-
goScig krytycznego fotoperiodu, powyzej ktérego ich tuberyzacja jest wstrzymana.

Teoria ta spotkala sie z ostrym sprzeciwem. Bodlaender (10) i Krug (103, 104)
przyjeli ja dla wzrostu wegetatywnego, ale odrzucaja jg dla tuberyzacji, dla ktérej
stwierdzili przy diugim dniu, zamiast calkowitego zahamowania, jedynie stosunkowo
malo znaczace opbznienie. Determinizm fotoperiodyczny kwitnienia jest réwniez
dyskutowany. Kilka fakté6w moze wytlumaczyé te rozbiezno$é.

Przede wszystkim pojecie krytycznej diugosci dnia (fotoperiodu) nie jest tak
bezwzgledne, jak przypuszezali jego autorzy. Wiele prac (12, 34, 56, 103, 104, 122, 183)
przytacza dowody na to, ze skutki fotoperiodu sg bardzo silnie modyfikowane przez
temperatury, zwlaszcza nocy. Zmiany te sg tak silne, Zze przy tej samej dlugosci
oSwietlenia ta sama odmiana moze przejawia¢ czy to reakcje typowe ,dlugiego
dnia”, czy tez reakcje typowe ,krétkiego dnia” dla wzrostu kwitnienia i tuberyzaciji,
zaleznie od temperatur wysokich lub niskich, ktére byly zastosowane (12, 34). Wydaje
sig wiec, ze mozna okre§la¢ krytyczng dlugosé dnia w zaleznoei od temperatury.
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Nastepnie wywotanie efektu diugiego dnia przez $wiatlo o stosunkowo stabym
natezeniu rzedu 50 lux6w (11, 103) utrudnia dokladne okre$lenie krytycznego foto-
periodu, szczegblnie przy S$wietle naturalnym, gdyz czeS¢ zmierzchu jest aktywna
zresztg w sposOb zmienny zaleznie od zachmurzenia i pory roku.

Zresztag my$l o réznej wrazliwosci odmian na dlugo$é¢ dnia brana juz jest pod
uwage (103, 104, 105, 107), ale nie zostala jeszcze sprecyzowana.

Gléwna jednak przyczyng tych rozbieznosci, z powodu ktérych pisano jeszcze
bardzo niedawno (107), Ze nie ma dostatecznego zrozumienia dla charakterystyki
fotoperiodycznej ziemniaka, sg, jak im sie wydaje, zaburzenia wywolane u roslin
samag obecno$cig bulwy matecznej.

Istnieja wprawdzie i to od dawna bardzo liczne dowody wplywu bulwy matecznej
na zycie ro$liny, ktére odbijajg sie na wzroScie, zywotnosci, tuberyzacji, plonie itd.
Jedynie w ostatnich latach wiele prac poswigcono jednemu lub kilku aspektom tego
zagadnienia (4, 5, 7, 8, 9, 16, 19, 22, 39, 46, 47, 59, 63, 83, 81, 92, 93, 94, 95, 96, 101, 115,
121, 122, 148, 150, 153, 155, 173, 176, 177, 178, 179, 184).

W tym tkwi podstawowy element postepu wprowadzonego przez pracg Gregorego
(56) w postaci nowej metody — zakorzeniania pojedynczych pedéw. Jej uzytkowanie
doprowadza do ustalenia (121), ze indukowanie tuberyzacji rosliny mozz mi2¢ dwie
przyczyny w postaci czy to czynnika syntetyzowanego przez liscie (27, 56), czy tez
syntetyzowanego przez bulwe. Ten ostatni moze calkowicie zastgpi¢ pierwszy w wa-
runkach $rodowiska nie dzialajacego induktywnie przez liScie. W wiekszosci wy-
padkéw dzialajg obydwa i wplyw ich sumuje sig, a udzial kazdego z nich zalezy
od warunkéw §rodowiska oddziatujacego na rosling i od stanu inkubacji uzytych
bulw matecznych. Pozwala to zresztg przypuszczaé, ze obydwa czynn.ki sg iden-
tyczne. '

Poprawne badania termo-fotoperiodyzmu nie moga wiec byé prowadzone bez
uwzglednienia tej dwoistosci w funkcjonowaniu ro$liny.

Tak wiec, eliminujgc przez uzycie oddzielnych pedéw wplyw bulwy matecznej
'(122), ustalono zasadniczy antagonizm wyraZnie rysujgcy sie pomiedzy wzrostem
i tuberyzacja. Wydluzanie sie lodygi i stolondw u roslin pochodzacych z oddzielo-
nych pedéw zatrzymuje sie¢ wkrotce po rozpoczeciu tuberyzacji, Pozwala to na wy-
dzielenie fazy wzrostu czysto wegetatywnej i fazy tuberyzacji rozdzielonych kroétka
fazg posrednig, w czasie ktérej tworzg sie zawigzki bulw, a jednoczeénie szybkos¢
wzrostu maleje, az do calkowitego jego ustania, W czasie tej fazy roslina moze
powrécié do fazy wzrostu, jezeli érodowisko przestanie by¢ induktywne, i wtedy
obserwuje sie juz wspomniane zjawisko odrostow. Faza posrednia tworzy.pro'grc?-
sywne przejécie od stanu czeSciowej i odwracalnej indukcji charaK.te.ryZUJaceJ sie
zawigzywaniem pierwszych bulw do stanu indukcji nieodwracalnej i wtedy faza
tuberyzacji jest ustalona, a wzrost zatrzymany.

Te fakty potwierdzaja istnienie zwiazku ilo§ciowego pomigazy indukcjag i.dl.u-
go$cig ekspozycji w warunkach induktywnych (27, 103, 104, 118). Poza tym. réznice
odmianowe, obserwowane na oddzielonych pedach (122), jak r()wniez.n-a‘smwkacl’x
ziemniaka (166) albo Solanum demissum (2, 157), potwierdzaj:a calkowicie stuszno$é
hipotezy Kopetza (97) o sréznicowanych wymaganiach odmian co do krytycznego
fotoperiodu. ' S _

Na koniec trzeba zwro6ci¢ uwage na identycznos¢ stosunku pom'ledzy wzrgstem
i tuberyzacja u kietka i pedu oddzielonego; W obde\{u wypadkach jest tylko jeden
organ indukujgcy — odpowiednio bulwa albo ped nadziemny. o .

Funkcjonowanie calej ro§liny jest wynikiem fu.nkcjonowan_la jej dwéch'czes.cx
skladowych: pedu nadziemnego i bulwy matecznej, ktérych jednakowe dzialania
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stymulacyjne sumuja sie, aby zaindukowaé¢ tuberyzacje, co jest najpierw zajwiskiem
odwracalnym, a potem nieodwracalnym.

W warunkach induktywnych (dni krétsze od diugosci krytycznej przy danej tem-
peraturze) ped nadziemny osigga szybko stadium indukcji nieodwracalnej i prze-
staje rosng¢. Roslina zachowuje sie podobnie jak oddzielony ped.

W warunkach nie induktywnych ped nadziemny nie jest zilony do indukowania
tubcryzacji, ktéora jest wywolana wtedy przez stymulatory dostarczane przez bulwe
mateczng. Indukcja nieodwracalna zwykle nie jest wéwczas osiggnieta, tak ze moze
zachodzi¢ wzrost pedéw jednoczeénie z tuberyzacjg, czego nie obserwuje sie u pedow
oddzielonych, a co przeciwnie czesto zachodzi u caltych ros§lin. W niektérych wypad-
kach dzialanie bulwy matecznej moze doprowadzi¢ rosliny, ktore juz byly w fazie
tuberyzacji odwracalnej, do fazy nieodwracalnej, a wiec do zatrzymania ich wzrostu.
Otrzymuje sie wtedy takie same roéznice miedzy ro$linami calymi i roSlinami po-
zbawionymi bulwy matecznej, jak pomiedzy roslinami uprawianymi przy dniu kroét-
kim i przy dniu dlugim, i to w tych samych warunkach termo- i fotoperiodycznych.

Nic wiec dziwnego, ze bulwa mateczna przez to dzialanie na indukcje tuberyzacji
i w pewnych warunkach na dlugo$é¢ wzrostu mogta spowodowaé tyle zamieszania
w wynikach i w interpretacji badan, ktére przypisywaly determinizm tych zjawisk
jedynie dlugo$ci dnia i temperaturze, a niekiedy obydwu tym czynnikom.

Co wywoluje indukcje? Na czym wlasciwie polega antagonizm pomiedzy wzro-
stem i tuberyzacjg?

Zbyt wiele czasu zajeloby oméwienie tego, ale kilka faktéow (118, 122, 141) wska-
zuje, ze nieodwracalna indukcja tuberyzacji jest wiasciwg przyczyng, a nie skutkiem
zatrzymania wzrostu, Bez watpienia pewne wspoéidzialanie wzrostu z indukcjg tube-
ryzacji (58, 122, 158) zdaje sie komplikowa¢ zagadnienie. Mozna je wyttumaczyé, jesli
sie przyjmie, ze indukcja zachodzitlaby od jakiego§ progu stezenia pewnych substan-
¢ji 1 ze mniej lub wiecej silny wzrost roslin qpé:’mia chwile osiggniecia mniej lub
wiecej potrzebnego stezenia.

O substancjach tych wiadomo tylko to, ze istniejg (27, 56, 118, 121, 122). Wiadomo
natomiast, ze giberelina zastosowana na liscie roslin (15, 48, 49, 78, 79, 80, 106, 108,
114, 122, 135, 144, 182, 185) ma wplyw przeciwny, poniewaz wywoluje wydluzenie
lodyg i stolonéw, opéznia albo zatrzymuje tuberyzacjg, o ile juz sie rozpoczela.
W tym ostatnim wypadku wywoluje wtérny wzrost bulw. Chociaz wydaje sie, ze
giberelina dziala w tym samym kierunku co warunki nie induktywne, ktérych dzia-
lanie wzmacnia. Pewne wyniki (106, 144) wskazujg na to, ze calkowicie zastgpié ich
nie moze, poniewaz nie jest w stanie przeszkodzi¢ ostatecznemu zaistnieniu indukcj_i”
w warunkach dni kroétkich. '

Okazawa (136) wykryl w ro§linach umieszczonych w warunkach dnia diugiego
albo w wysokich temperaturach wyzsze zawarto$ci giberelin naturalnych, ktére, jego
zdaniem, wyjasniaja zaobserwowana w tych warunkach inhibicje tuberyzacji.

Okazawa i Chapman (137) poréwnali swoje teorie we wsp6lnych doswiadczeniach
i wnioskuja, ze tuberyzacja moze byé¢ kierowana przez modyfikacje réwnowagi po-
miedzy substancja-stymulatorem indukcji i gibereling naturalng. Byloby ciekawe
dowiedzieé sie, czy substancja inhibitor naturalny gibereliny wykryta przez Okazawe
(135, 136) ma jakikolwiek zwigzek z substancja, rzeczywistym stymulatorem indukcji
tuberyzacii.

Wszystko pozwala sadzié, a w szczegblnosci antagonizm pomiedzy wzrostem
a tuberyzacja obecnie calkowicie wykazany u oddzielnych pedéw i u kietkbéw, ze
tuberyzacja jest regulowana przez réwnowage substancji indukujgcych tuberyzacje,
jeszeze nieznanych, oraz substancji stymulujacych wzrost: giberelin, auksyn i innych.
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Mamy tu problemy analogiczne do probleméw wspomnianych przy omawianiu
okresu spoczynku, podkielkowania i inkubacji bulw. Pozwala to przypuszczaé, ze
wybitng zgodno§¢ w sukcesywnych fazach wzrostu i zatrzymania wzrostu, ktére
obserwuje sie zar6wno u bulwy, jak i u ro$l'ny, mozna prawdopodobnie wytlumaczy¢
przez taki sam, albo przynajmniej rownorzedny mechanizm. Jest rzeczg interesujgca
widzie¢ ten mechanizm w sukcesywnych zmianach réwnowagi, w ktérej kolejno do-
minujg substancje stymulujgce i substancje powstrzymujgce wzrost, ale pozostaje
jeszcze do znalezienia klucz poprzez.identyfikacje wilasciwych substancji odpowie-
dzialnych za dzialanie tego mechanizmu.

Ta identyfikacja regulatoré6w i poznanie sposobu ich dziatania bedg stanowic
najwiekszy postep, ktéry mozna by sobie obecnie wyobrazi¢ w dziedzinie fizjologii
ziemniaka. Da to odpowiedZ na coraz czestsze pytania, ktére nasuwaja sig, np.
0 przyczyny roéznic odmianowych, o wlasciwg role dlugosci dnia i temperatury,
o faktyczne istnienie warunkéw nie induktywnych, w ktérych substancje, stymu-
latory indukcji w ogble by sie nie tworzyly, o istote i przyczyne indukcji nieodwra-
calnej itd.

Tymczasem wydaje sie prawdopodobne, ze kazdy postep, dotyczacy np. jakiego$
aspektu fizjologii wzrostu i rozwoju kietkéw, tzn. bulwy matecznej, jest w stanic
wprowadzié¢ analogiczny postep w wiadomos$ciach o fizjologii rosliny i odwrotnie.

Z tego ogblnego obrazu, ktory staralem sie przedstawi¢ w sposéb mozliwie zwigz-
ly i jasny, mozna uchwycié¢ jako zasadniczy fakt Scislg lgczno§¢ pomiedzy ro$ling
a bulwg mateczng oraz pomiedzy bulwg nowa a ro$ling, tj. wzajemng zaleznos<
nastepujgcych po sobie pokolen. Dzieki temu fizjologia ziemniak6éw jest blizsza
fizjologii ro$lin trwatlych niz roslin rocznych.

Mozna mieé wyobrazenie o réznorodnosci i kompleksowo$ci wplywéw, jakie
sadzeniaki moga wywieraé¢ na ro$liny, jezeli sie wezmie pod uwage, ze szybkosc
wzrostu i liczba ped6éw jednej ro$liny sa w $cistej korelacji z szybkoSciag wzrostu
i liczba kielkéw, ktore z kolei zaleza, jak to widzieliSmy, od wieku fizjologicznego
bulwy. Poza tym ten wiek fizjologiczny determinuje znaczenie oddzialywania bulwy
matecznej na tuberyzacje i ewentualnie na zatrzymanie rozwoju rosliny — dziatanie,
ktére ponadto samo zalezy od warunkow Srodowiska oddzialujgcego na rosling, tj. od
szeroko$ci geograficznej, klimatu i czasu sadzenia. Na koniec, wszystkie te reakcje
rosliny zmieniajg sie zaleznie ol odmiany, przy tym samym zespole innycah czyn-
nikéw,

Jedynie przez analize tych proceséow S$ciSle powigzanych mozna jasno wytluma-
czyé wplywy wywierane na morfologie, zywotnosé, wezesno$¢ i produktywnosé roslin
przez przechowanie oraz przygotowanie i podkietkowanie saazeniakow (8, 9, 16, 19,
22, 39, 46, 47, 53, 59, 63, 101, 115, 120, 148, 150, 176, 177, 178, 179), przez ich wiek (4, 5,
90, 91, 92, 93, 94, 95, 96, 120, 173), pochodzenie (4, 50, 51, 83, 96, 120, 153, 155), albo
przez zabiegi dokonywane na ro$linach matecznych (7, 83, 184).

Biorgc pod uwage liczbe dzialajacych czynnikéw i wzgledna kompleksowo$¢ ich
wspoltdziatan, jest oczywiste, ze dla praktyki nie moze by¢ zalecana zadna jedyna
metoda dla otrzymania we wszystkich warunkach najlepszej produktywnosci.
W pracach badawczych natomiast mozna uwazaé¢ plon za najgorsze kryterium, ktére
moze wybraé fizjolog, poniewaz jest on wynikiem sumowania sie wszystkich wply-
woéw kontrolowanych lub nie, dzialajgcych na ro§line, na sadzeniaki, a nawet na

ro§liny poprzedniego pokolenia.
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Konczae, usprawiedliwiam sie ponownie przed tymi, ktérych rozczarowalem,
ujmujac temat tak wasko i niekompletnie, nie omawiajgc nawet z braku dostatecz-
nej kompetencji probleméw czystej biochemii. Do tych ostatnich nalezg m. in. naj-
nowsze prace o oddychaniu (3, 60, 70, 71, 82, 113, 116, 125, 145), ktére przedstawiajg
duze znaczenie dla badan podstawowych, ale co do ktérych nie mozna na razie
przewidzie¢, jakie znajdg zastosowanie w dziedzinie praktycznej produkecji, przecho-
wania i uzytkowania ziemniakow.

Uwazajgc nawet, ze zagadnienie potraktowalem barizo wagsko, mozna, my$le, zgo-
dzi¢ sie, ze istnieje szeroki krag fizjologéw zainteresowanych w szybkim postepie
w dziedzinie poznania praw rzadzacych wzrostem i rozwojem ziemniakoéw, ktéorych
znajomos$¢ jest dotychczas nikla. Interesujg sie tym patologowie dla badan reakecji
pomiedzy gospodarzem a pasozytem (22, 55), czy odchylen w metaboliZmie, ktéry
moze z nich wynika¢ (128, 139, 140), oraz dla badan mechanizméw odpornosci i moz-
liwych wplywoéw fungicydow i insektycydéw na fizjologie roslin. Agronomom wiado-
mosci te potrzebne sg dla probleméw odzywiania i zaopatrzenia w wode; hodow-
com — dla badan odmian przystosowanych do pewnych sposobéw (162) czy
rejondw uprawy, jak réwniez dla opracowania nowych metod hodowli (43, 98, 105,
123, 124, 146, 166, 167, 186, 187); interesujg sie tymi zagadnieniami specjali§ci od za-
gadnien jakosSci i przerobu przemyslowego ziemniaka, a nawet interesujg sie tym
zwykli producenci i konsumenci. Takze prace réznych badaczy innych dyscyplin
moga wnie$§¢ powazny wklad, a czasem nawet da¢ prawdziwy impuls postepowi
w fizjologii. :
(Ttumaczyli: A. i W. Gabrielowie)
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