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We weczesnych etapach wzrostu organizmu roslinnego przyrost masy
jest w przyblizeniu proporcjonalny do osiggnietych rozmiarow. W zwig-
zku z tym wyréznia sie¢ tzw. wykladnicza, lub logarytmiczng faz¢ wzro-
stu. Jej wystepowanie traktuje sie czesto jako fakt oczywisty, nie wy-
magajacy specjalnego uzasadnienia. W literaturze wiele jest przykladow,
ktére zdajg sie¢ wskazywaé, ze faza wykladnicza rozcigga si¢ nawet na
dos¢ znaczng cze$é zycia rosliny. Tymczasem dokladna analiza danych
doswiadczalnych wykazuje, ze rzeczywisty wzrost wykladniczy wyste-
puje rzadko i na ogél trwa krétko; rozcigganie fazy wzrostu wykladni-
czego do momentu przegiecia krzywej wzrostu [4] jest matomiast calko-
wicie nieuzasadnione. Woko!l opisu wzrostu nagromadzilo sie¢ wiec wiele
nieporozumien, ktére warto wyjaénié, przypominajgc pewne historyczne
aspekty problemu i wskazujgc niebezpieczenstwa zwigzane z nie dos¢
krytycznym stosowaniem prawa wzrostu wykladniczego do opisu wczes-
nych etapéw rozwoju rosliny.

Prawo wzrostu wyktadniczego w zastosowaniu do populacji komérek
w organizmie

Wzrost liczebnosci populacji, ktérej rozwdj nie jest ograniczony przez
warunki zewnetrzne, odbywa sie w sposéb wykladniczy wg prawa Malt-
husa. Jesli potraktuje sie zywy organizm jako populacje komorek, to
mozna przez analogie zastosowac¢ prawo wzrostu wykladniczego do opisu
zmian liczebnosci tej narastajgcej populacji.

Analizg zmian liczebno$ci komoérek w miare wzrostu tkanek roslin-
nych zajmowal si¢ m.in. Richards [5]. Autor rozwazal najpierw wzrost
liczebnos$ci samych komérek merystematycznych, a nastgpnie sytuacje
nieco bardziej skomplikowana, gdy tylko cze$¢ nowoutworzonych komo-
rek zachowuje zdolno$é do podzialu, przy czym jednak utrzmuje sig
staly stosunek ich liczby do ogo6lnej liczby komoérek. Zakladajgc wzrost
wykladniczy komoérek merystematycznych Richards wykazal, ze takze
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w przypadku stalej frakcji merystemow wzrost ogolnej liczby komérek
przebiega wedlug funkcji wykladniczej. Jego rozumowanie bylo naste-
pujace. Niech N, bedzie poczatkows liczbg komoérek, ktéore wszystkie
zachowuja zdolno$¢ do podziatu. Liczba tych komoérek przyrasta wyktad-
niczo, czyli w chwili t, N(t)=Njert, gdzie r jest wielkoscig stala. Stad
dN
Tat
mnazania komoérek, czyli stosunek przyrostu liczby komérek do aktual-
nej liczby komoérek.
Niech teraz p bedzie frakcjg komoérek merystematycznych w sto-
sunku do ogélnej liczby komoérek. Przy stalych wielko$ciach r i p przy-
rost calkowitej liczby komoérek jest proporcjonalny do wielkosci Np, tj.

dN 1 dN 1 dN

it =rpN, czyli N dt =rp, a ON =r

Wida¢ stad, Ze podzial komoérek merystematycznych zachodzacy ze
wzgledng szybkoscig r pocigga za sobg wzrost wykladniczy liczby wszyst-
kich komorek, przy czym ten wzrost odbywa sie z wykladnikiem rp (na-
lezy zaznaczy¢, ze z szybkoscig wzgledng r sa tworzone lgcznie komoérki
merystematyczne i niemerystematyczne, a przyrost liczby samych ko-
moérek merystematycznych nastepuje ze wzgledng szybkoscig rp). Mozna
tez pokaza¢ zalezno$¢ odwrotng: je§li wzrost ogélnej liczby komoérek
jest wykiadniczy, to takze wykladniczy musi by¢ wzrost liczby komoérek
merystematycznych i niemerystematycznych. Istotnie, jesli frakcja me-
rystemow jest stala i réwna p, to przyrost liczby merysteméow AM
w czasie At wynosi p-AN, gdzie AN oznacza przyrost liczby wszystkich
komorek. Okres$lajge przez N, poczgtkowsy liczbe wszystkich komérek, po
przejSciu granicznym mamy

dM  dN
dt T dt
M=pN,ekt, N—M=(1—p) Njekt
czyli liczba komoérek merystematycznych i niemerystematycznych przy-
rasta wykladniczo ze wzgledng szybkoscig k, co odpowiada iloczynowi rp
z pierwszej czesci dowodu.

=rN, zatem r mozna interpretowaé¢ jako wzgledng szybko$¢ na-

=kpNyekt, bo N=N, ekt a stad

Analogie miedzy wzrostem liczby komérek i gromadzeniem
suchej masy w roSlinie
Potraktowanie wzrostu jako procesu gromadzenia si¢ suchej masy
w trwalych elementach struktury organizmu roslinnego nasuwa analogie
z omawianym wyzej podzialem na merystemy i komérki niemerystema-
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tyczne. Odpowiednikiem merysteméw bylaby w tym wypadku tkanka
asymilacyjna, ktéra jest producentem znakomitej czesci suchej masy
gromadzonej przez rosline. Wzgledna szybkosé¢ akumulacji suchej masy
zalezy od aktywnosci fotosyntetycznej tej tkanki, tak jak wzgledna szyb-
kosé wzrostu liczby komoérek zalezala od aktywno$ci podzialowej mery-
stemoéw, wyrazonej wielkoscia wykladnika r. Wynika stad, ze akumu-
lacja suchej masy w roslinie moglaby przebiega¢ wedlug funkcji wy-
ktadniczej, gdyby frakcja tkanek tworzacych nowe produkty pozosta-
wala stala i gdyby nie zmieniala sie aktywnos¢ fotosyntezy. W rzeczy-
wistoéci w rosnacej ro$linie zadna z tych wielkosci nie porostaje stala
w dluzszym okresie, lecz obie wykazujg tendencj¢ spadkows, a zatem
rozpatrywany przez Richardsa przypadek statej frakcji ma znaczenie
czysto teoretyczne.

W zrost wyktadniczy jako uogélnienie prawa procentu skladanego
w zastosowaniu do akumulacji suchej masy w roslinie

Prawo wzrostu wykladniczego wprowadzil do fizjologii rosiin Black-
man [1], opisujgc nim przebieg akumulacji suchej masy. Blackman wska-
zal na analogie pomiedzy wzrostem masy ro$linnej, a wzrostem kapi-
talu zlozonego w banku na pewien procent. Punktem wyjscia jego roz-
wazan bylo stwierdzenie, ze zmiany réznych wielkosci wystepujgcych
w przyrodzie sg proporcjonalne do tychze wielkosci.

W przypadku rosliny zwiekszenie powierzchni liSci powoduje wzrost
produkcji asymilatéw, co z kolei umozliwia szybszy przyrost ogdlny
i dalsze zwiekszenie powierzchni asymilacyjnej. Blackman zauwazyt, ze
przy stalej intensywno$ci proceséw fotosyntezy i oddychania oraz przy
zachowaniu stalej proporcji masy tkanki asymilacyjnej do masy catlej
rosliny — wzgledna szybko$¢ produkcji nowego materialu jest pro-
porcjonalna do masy calej roéliny, wobec czego znajduje tutaj zastoso-
wanie prawo procentu skladanego. Tak jak osiggnieta po pewnym czasie
wielko$é kapitalu zalezy od kapitalu wyjSciowego zlozonego w banku,
stopy procentowej oraz czasu (dokladniej czasu ,przebywania na kon-
cie”), tak przyrost suchej masy jest uwarunkowany wielkos$cig masy
poczatkowej, wskaznikiem wzglednej szybkosci wzrostu oraz czasem
trwania procesu wzrostu. Stad W=W,(-}-r)t, gdzie W — waga koncowa,
W, — waga poczatkowa, r — wskaznik wzglednej szybkosci wzrostu
(stopa wzrostu), t — czas wyrazajacy sie calkowitg liczba jednostek.

Wzér na procent skladany dotyczy sytuacji, gdy interesujgca nas
wielko§é zmienia sie skokowo, po zakonczeniu kolejnych okreséw obra-
chunkowych. Wzrost masy roslinnej jest jednak procesem ciggltym, jesli
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sie go analizuje w skali stosowanych zazwyczaj jednostek czasu (mie-
sigce, tygodnie, dni).
Zeby otrzymaé¢ wzér nadajacy sie do opisu zmian, ktére zachodzg

V?-th , gdzie AW

oznacza przyrost suchej masy w jednostce czasu At) rozpatrywaé¢ R=

= \}V"_d'd'wg' , to jest znany z literatury wskaznik wzglednej szybkosci
dW

wzrostu. Jesli R jest wielkos$cig stala, to 3t =RW, a stad W=W_eRt,

w sposdb ciagly, nalezy zamiast wielkosci r (r= '

Blackman uwazal, ze wykladnik R jest wskaznikiem wydajnosci
bedacej rezultatem reakcji rosliny na dzialanie warunkéw zewnetrznych
i ze w tych samych warunkach rézne gatunki roslin majg rézne war
tosci R. Wartos¢ wskaznika wydajno$ci wynika z réznic intensywnosci
proces6w asymilacji, oddychania i rozdzialu nowoutworzonego materiatu
pomiedzy poszczegblne czesci rosliny; wskaznik wydajnosci R jest wg
Bleckmana cecha charakterystyczng gatunku. Ilustruje to przyklad
dwoéch roslin, hodowanych w tych samych warunkach: Helianthus macro-
phyllus mial wskaznik dziennej wydajnosci R=0,1763, podczas gdy
Helianthus cucumerifolius nanus osiggnal zaledwie R=0,1042. Pdzniejsze
badania wielu autoréow wykazaly, ze u réznych roslin wystepuje duza
rozpieto§¢ wskaznika wzrostu. Przykladowo rosliny drzewiaste, ktére
budujg silny system korzeniowy, pien i galezie, majg niskie wartosci
wskaznika R, natomiast rézne ro$liny zielne, u ktérych wiekszos¢ pro-
duktéw fotosyntezy jest zuzywana na rozbudowe aparatu asymilacyjnego
czesto charakteryzyja sie wysokimi wartosciami R [3].

Blackman nie sugerowal istnienia wzrostu wykladniczego ze stalym
wykladnikiem w ciggu calego Zycia rosliny lub jakiejs znaczniejszej
jego cze$ci. Zauwazyl on bowiem ogolng tendencje spadku wzglednej
szybko$ci wzrostu i na ogét uzywal pojecia $redniego R. Blackman zda-
wal sobie sprawe z tego, ze wzrost wykladniczy bylby mozliwy pod
warunkiem nie zmieniajgcej sie¢ intensywnosci proceséw fotosyntezy
i oddychania i przy zachowaniu stalej proporcji udzialu tkanki asymila- -
cyjnej w stosunku do pozostatych czesci rosliny. Warto zauwazyé¢, ze
ze wzgledow metodycznych, znajomosé rzeczywistego przebiegu pro-
cesOw fizjologicznych w okresie wzrostu rosliny byla w czasach prac
Blackmana jeszcze bardzo znikoma.

Blackman mylit sie jednak uwazajgc, ze wazna w funkcji wykladni-
czej warto§¢ poczgtkowa W, charakteryzuje wage nasienia, z ktérego
wyrasta roslina. To zalozenie jest niestuszne, poniewaz wzrost w fazie
kielkowania odbywa sie na koszt substancji zapasowych, liscieni lub
bielma i dopéki nie rozpocznie sie¢ aktywny i)roces fotosyntezy sucha
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masa calosci nie tylko nie wzrasta, lecz jeszcze zmniejsza sie (nastepuje
jedynie przesunigcie masy z tkanek zapasowych do zarodka).

Warunki wystepowania fazy wzrostu wyktadniczego

Wzgledna szybkosé¢ wzrostu jest jednym z podstawowych pojeé¢ ana-
lizy wzrostowej. Wielkos¢ ta wystepuje w wielu wzorach i w powigzaniu
z innymi waznymi charakterystykami wzrostu rosliny. Nastepujacy wzér
wigze wzgledng szybkos¢ wzrostu R z intensywnos$cia asymilacji netto
i stosunkiem powierzchni asymilacyjnej do masy calej rosliny [2].

1 dW = W 1 dwW

W dat . W X WL at

gdzie: W,, jest wagg lisci.

Istotne jest tutaj zastosowanie wersji wzoru, w ktérej wystepuje
waga liSci, a nie powierzchnia. Czgsciej spotykane sformulowanie tej
zaleznosci

R =

A 1 dwW
R=w " a &
gdzie asymilacja netto jest liczona na jednostke powierzchni lisci (A),

zatraca istote powyiszego zwigzku, poniewaz stosunek powierzchni asy-

milacyjnej do masy calej roéliny( $ )nie jest miara frakcji.

Wzgledna szybkos¢ wzrostu (R) jest wiec iloczynem frakeji lisci i in-
tensywnosci asymilacji netto, obliczonej na. jednostke masy liScia. Moze
by¢ ona wielkoscig stala i réwng wykladnikowi wzrostu funkcji wy-
kiadniczej tylko wtedy, gdy obie wielkoéci wystepujagce w rownaniu sg
stale lub zmieniaja sie w spos6b odwrotnie proporcjonalny. Jest to mo-
zliwe jedynie w poczatkowej fazie zycia rosliny, w okresie jej przejscia
od kielkowania do stadium siewki, ktéra jest juz organizmem autotro-
fizycznym, na wezesnych etapach rozwoju siewki tworzy sie intensywnie
aparat asymilacyjny i frakcja udziatu liSci w masie calej rosliny wzrasta
(teoretycznie bylby wtedy mozliwy nawet wzrost szybszy od wykladni-

czego, gdyby intensywnos$é asymilacji netto (-V—‘}_— dd‘::v) nie zmieniala
Y. |

si¢ lub malala wolniej niz wzrasta udzial tych organéw w masie calej
rosliny).- Sytuacja taka utrzymuje sie jednak krotko, a w ciggu znacznej
czgsci dalszego okresu wzrostu obie wymienione wielkosci wykazuja
tendencje spadkowa.

Wydaje sie slusznym przyjecie za moment rozpoczecia wzrostu t,,

3 — Postepy Nauk Roln. 5/81
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dowolnej chwili z poczatkowej czesci autotroficznej fazy zycia siewki,
kiedy wzrost jest wykladniczy lub maksymalnie zblizony do wykladni-
czego, wowczas W,=W (t,). Wyliczony dla tego okresu wykladnik wzro-
stu, charakteryzujacy wzgledng szybkos¢ wzrostu, jest wowczas maksy-
malny, bowiem udzial organéw asymilujacych w ogélnej masie rosliny
jest wtedy maksymalny. Ten maksymalny wskaznik wzglednej szybkosci
wzrostu, przy uwzglednieniu wartosci poczatkowej W,, moze by¢ inter-
pretowany jako miara potencjalnych mozliwosci wzrostowych rosliny.
Jest on charakterystykg podstawowej ,strategii’” rozdzialu wytworzo-
nych w procesie fotosyntezy substancji miedzy asymilujgcg i nieasymi-
lujgcy czesé organizmu [7]. W miare wzrostu rosliny wskaznik wzglednej
szybkosci wzrostu (R) zmniejsza sie, tzn. w roslinie coraz wigksza czgs¢
produktéw fotosyntezy zostaje przeznaczona na rozbudowe struktur nie
bedacych bezposrednio organami fotosyntetyzujgcymi. Maksymalne
wzgledne szybkosci wzrostu, liczone dla réznych roslin w poczatkowym
okresie zycia wykazuja duze rozpietosci wartosci [3]. Ogoélny trend
spadku wzglednej szybkosci wzrostu, zwigzany z oddzialywaniem czyn-
nikow wewnetrznych i zewnetrznych, powoduje, ze $rednia warto$¢ R
nie jest tak dobrag charakterystyka potencjalnych mozliwosei rosliny,
jak jego wartos¢ maksymalna.

Wzgledna szybko§¢ wzrostu jest wielkosciag bezposrednio zwigzang
z uksztaltowaniem sie proporcji organéw asymilacyjnych i nieasymila-
cyjnych ro$liny, ale taka interpretacja ma sens jedynie w autotroficznej
fazie zycia. W okresie kielkowania mozna interpretowa¢ wzgledng szyb-
kosé wzrostu (R) wylacznie jako miare zdolnosci przetwarzania substan-
cji zapasowych nasienia w elementy struktury zarodka. Wartosci R
charakterystyczne dla okresu kielkowania majg jednak zasadnicze zna-
czenie, poniewaz warunkuja wielkos¢ W, istotng dla dalszego opisu
wzrostu.

Przyczyny niewta$ciwej interpretacyi wzrostu wykladniczego

Poniewaz frakcja organdéw asymilacyjnych i intensywnos¢ asymila-
cji netto nie sg wielkosciami stalymi, a w sposéob kompensacyjny moga
zmienia¢ sie¢ tylko w ciggu kroétkiego okresu, przeto w zyciu rosliny
faza wzrostu wykladniczego trwa krétko, jako jedna z wielu mozliwosci
realizacji wzrostu. Jednak wiekszo$¢ przyrodnikéw jest glehoko przeko-
nana o wystepowaniu dos¢ diugotrwalej fazy wykladniczej, obejmuja-
cej znaczng cze$¢ okresu wzrostu. Sa przypuszczalnie dwie przyczyny
niedokladnego zrozumienia tego zagadnienia: czesto myli sie $rednig
wartos¢ wykladnika wzrostu R z poczatkowsa i maksymalng wartoscia
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tego wykladnika, co powoduje pozorne wydluzenie fazy wzrostu wy-
kladniczego. Druga z tych przyczyn wynika z nieumiejetnosci stosowa-
nia metod statystycznych. Juz tylko graficzne przedstawienie danych
eksperymentalnych pozwala czesto zauwazy¢ ogélng tendencje spadku
szybkosci wzrostu. Tymczasem zastosowanie transformacji logarytmicz-
nej, w celu dopasowania krzywej wykladniczej do danych doswiadczal-
nych, daje wysoki wspélczynnik korelacji, a taki wynik zdaje sie suge-
rowa¢ trafnos¢ wyboru tej funkcji do opisu wzrostu. Nalezy jednak
pamieta¢, ze zastosowanie transformacji logarytmicznej powoduje ,,spta-
szczenie” danych, ktoére i tak na ogo6! nie r6znig sie wigcej niz o dwa
rzgdy wielko$ci (e~ 2,7 i 100 roznig sie¢ o dwa rzedy wielkosSci gdy
tymczasem Ine=11i In 100~ 4,6 to ciggle ten sam rzad wielkosci); ta
sytuacja sprzyja uzyskiwaniu wysokiego wspoélczynnika korelacji. Na-
wet do danych lezacych na linii prostej mozna z wysokim wspélczynni-
kiem korelacji dopasowa¢ krzywg wykladnicza, o ile dane te nie réznia
si¢ wigcej niz o dwa lub trzy rzedy wielko$ci (im wieksza rozpietosé da-
nych tym oczywiscie nizszy wspélczynnik korelacji).

Przypuszczalnie zaden wskaznik liczbowy, w szczegélnosci wspoi-
czynnik korelacji nie jest wystarczajagcym kryterium wyboru okreslonej
krzywej do opisu wzrostu. Nieco lepsze pojecie o stopniu dopasowania
krzywej mozna uzyskaé¢ uzywajgc, oprécz wspélczynnika korelacji, ja-
kiegos dodatkowego wskaznika zmiennoéci. Na przyklad Whittaker
i Woodwell [6] liczg précz tego jeszcze blagd wzgledny regresiji

Q. A
3 (yi— )2
i=1

(m—1)
: y
gdzie:

y; — wartosci obserwowane
A
yi — wartosci przewidywane
y — wartosc $rednia
n — liczba obserwacji

Warto jednak zaznaczy¢, ze jesli dane doswiadczalne odchylajg sig
w niewielkim stopniu od proponowanej krzywej, ale odchylenie ma cha-
rakter systematyczny (np. po transformacji logarytmicznej uzyskuje sie
krzywa nieznacznie tylko odbiegajaca od linii prostej), to zaden z wy-
mienionych wskaznikéw nie ukaze tej tendencji. W takich przypadkach
pozyteczna jest wstepna analiza graficzna danych, oraz zastosowanie
testu serii, ktéry ujawni ewentualng nielosowo$é odchylen.

Z powyzszych rozwazan wynika, ze nie nalezy przeceniaé roli wspdi-
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czynnika korelacji w ocenie zgodnosci rzeczywistego przebiegu wzrostu
z ksztaltem krzywej wykladniczej w tym znaczeniu, ze wysoka wartosé
tego wspélczynnika wecale jeszcze nie $wiadczy o wystepowaniu wy-
kladniczej fazy wzrostu.

Podsumowanie

W ontogenezie rosliny faza wzrostu wykladniczego nie dotyczy na
ogot tak dlugiego okresu jak sie czesto sadzi, lecz wystepuje jedynie
w krotkim okresie zycia, na poczatku fazy autotroficznej. Obliczona
w tym okresie wzgledna szybkos¢ wzrostu osigga swoja najwiekszg war-
tos¢. Ta maksymalna wzgledna szybko$é wzrostu jest cechg charaktery-
zujacg potencjalng zdolno$¢ rozdziatu produktéw fotosyntezy pomiedzy
cze$ci asymilujgce i nieasymilujgce. Drugg wielkoscia warunkujacg tem-
po wzrostu rosliny jest waga poczatkowa W,. Jako wartos¢ W, powinno
sie przyjmowaé wage siewki z poczatku fazy autotroficznej, gdy wyste-
puje wzrost maksymalnie zblizony do wykladniczego; nieuzasadnione
jest przyjmowanie wagi nasienia jako wartosci poczgtkowej wzrostu.

Przyczyng nieporozumien w analizowaniu przebiegu wzrostu we
wczesnych etapach zycia rosliny jest utozsamianie s$redmiej wartosci
wzglednej szybkosci wzrostu R z jej wartoscia maksymalng i interpre-
towanie jej jako wykladnika wzrostu; powoduje to pozorne wydtuzenie
fazy wzrostu wykladniczego. Maksymalna wzgledna szybko$é wzrostu R
wraz z wartoScig poczatkowsg wzrostu W, stanowig lgcznie miare poten-
cjalu wzrostowego rosliny, ktéry jest wlasciwoscia genotypu.

Praca wykonana w ramach problemu MR II-7, koordynowanego przez PAN
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